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1 Introduzione ai simulatori biologici e presentazioni
dei capitoli della tesi
1.1 Introduzione ai simulatori biologici:biologia in silico
La modellazione tramite il mezzo informatico si e` rivelata, alla luce dei recenti e recen-
tissimi sviluppi, un ottimo mezzo per poter avere una miglior comprensione di fenomeni
biologici come possono essere la propagazione di tumori, i processi metabolici e tutta
una vasta gamma di meccanismi che si osservano quando si scende a livello della bi-
ologia molecolare e della biochimica. Per questi e molti altri problemi e` stato possibile
creare modelli stocastici o deterministici per catturarne i tratti essenziali e sviluppare
delle simulazioni attendibili ed utili alla teoria sia in fase di verifica che in fase di
sviluppo.
Non solo i modelli sono stati utili per verificare ipotesi ma anche per crearne di nuove
andandosi ad accompagnare alla sperimentazione in vivo ed in vitro. La chiave per una
simulazione che possa essere valido supporto e` quella di trovare delle rappresentazioni
rilevanti dei fenomeni biologici per ogni aspetto in esame.
Soprattutto nel campo della genetica i progressi delle tecnologie di campionamento
hanno sensibilmente abbassato i costi della ricerca permettendo di raccogliere enormi
moli di dati da poter gestire, catalogare ed utilizzare per trarre teorie, ipotesi ed in
ultimo conclusioni. Il mezzo informatico viene dunque incontro alla ricerca fornendo
da una parte le opportune strutture dati per gestire la quantita` sempre crescente di
dati disponibili, dall’altra provvede alla richiesta crescente di modelli che possano ge-
stire simulazioni stocastiche su valori e possibili configurazioni di variabili di ordine
piuttosto elevato.
Nello specifico i simulatori di sistemi biologici incorporano sia la capacita` di gestire basi
di dati per poter manipolare la grande quantita` di informazioni raccolte dalla speri-
mentazione, sia la potenza di calcolo per poter elaborarli ma, soprattutto , permettono
di poter risparmiare non solo tempo di calcolo ma tempo e “materiale” di sperimen-
tazione. E’ possibile fare previsioni sull’evoluzione di sistemi che richiederebbero anni,
decenni, secoli per essere osservati nella loro completezza.
Sperimentalmente inoltre si vengono a risparmiare cavie, dispendio di energie e
risorse. Per fare un esempio elementare si potrebbe supporre che una sperimentazione
vuole determinare lo svilupparsi di un determinato fenotipo in un milione di popo-
lazioni isolate nell’arco di un centinaio di generazioni. Supponiamo che stiamo par-
lando di organismi cellulari semplici e che effettivamente sarebbe possibile osservare
le cento generazioni previste in un tempo ragionevole. Tramite la sperimentazione
diretta bisogna produrre un milione di culture, farle sviluppare, farle riprodurre per
un centinaio di volte e campionare le produzioni delle culture. Tramite un simulatore
si puo` restringere la sperimentazione da milioni di popolazioni ad un centinaio che
hanno dimostrato all’interno della simulazione di essere candidate a poter sviluppare le
caratteristiche interessanti per la sperimentazione, poi su queste possibili e promettenti
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popolazioni verrano condotte le effettive sperimentazioni in vivo ed in vitro.
Un simulatore funzionale alla ricerca incorpora elementi di matematica per poter
modellare i fenomeni biologici che va a rappresentare, elementi probabilisticii per poter
gestire il non determinismo tipico di sistemi stocastici come quelli biologici, elementi
ovvi di biologia sia su meccanismi basilari che specifici e della realta` che si vuole ri-
creare.
Un simulatore del tipo che andremo a vedere si basera` quindi su diversi fattori:
- un sistema di gestione dei dati atto a manipolare le grandezze tipiche del problema e
a individuarne le caratteristiche salienti, una serie di parametri in grado di poter
rappresentare le caratteristiche del problema e rendere il simulatore adattabile.
Vogliamo ottenere uno strumento atto alla prova ed allo sviluppo di teorie dif-
ferenti ed eventualmente in contrasto oppure capace anche di focalizzarsi su un
aspetto particolare ignorando la modellazione di altri aspetti che per una data
teoria non risultano di interesse.
- una serie di procedure di supporto per la manipolazione e gestione delle strutture
dati, la robustezza del codice e soprattutto l’estendibilita` a modelli con un livello
di dettaglio superiore.
- una serie di procedure fondamentali che rispecchiano lo schema classico in cui avven-
gono nell’ordine: un’inizializzazione all’inizio del codice, un ciclo che per ogni gen-
erazione calcola la fitness della popolazione, vi applica un modello di selezione,
fa avvenire un processo di crossover e riproduzione ed eventualmente un modello
di mutagenesi. Infine al termine dell’esecuzione, e brevemente all’interno di ogni
ciclo, viene presentato un estratto dei dati sensibili ed un riassunto della gener-
azione finale in modo da poter riscontrare come dalla generazione 0 si e` evoluti
per il numero di generazioni previste.
Il punto fondamentale su cui voglio insistere
e` la possibilita` di creare un modello che, pur con
delle assunzioni di base non sia legato ad una par-
ticolare teoria ma possa essere impiegato nel modo
piu´ flessibile possibile a tutte le sperimentazioni in
silico sul problema che ho preso in esame.
Questa scelta non e` stata affatto casuale ma e` ri-
caduta sulle dinamiche di una popolazione le cui
modalita` sono ancora oggetto di studio ed ancora
non si e` arrivati a spiegare del tutto come alcune
meccaniche demografiche avvengano a causa del-
la peculiarita` del modello riproduttivo della specie
in questione.
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1.2 Sinossi
Contando questo breve capitolo introduttivo la tesi e` suddivisa in un totale di sei
capitoli:
Capitolo due: Background: il caso in esame e rassegna su altri modelli In
questo capitolo viene presentato il problema che modelleremo ovvero i sistemi
studiati della rana ibrida Pelophylax esculentus e delle sue due specie genitrici
P. ridibundus e P. lessonae nonche` i suoi modelli riproduttivi emiclonali e come
questa sistema di specie riesca ad ottenere popolazioni riproduttivamente fun-
zionali formate da soli ibridi oltre ai consueti modelli in cui vive in simpatria con
una delle due specie genitrici (come nella normale ibridogenesi).
Mostreremo inoltre anche altri modelli che sono stati proposti per queste popo-
lazioni o per popolazioni con caratteristiche simili. Vedremo modelli sviluppati
ad hoc per la verifica di particolari ipotesi sui cambiamenti progressivi che subis-
cono le frequenze alleliche nelle popolazioni, altri su come si sviluppino fenomeni
di poliplodia e gli equilibri tra popolazioni di esculentus, ridibundus e lessonae,
altri ancora sui particolari equilibri stabili partendo da particolari configurazioni
iniziali osservate o in natura o in laboratorio.
Capitolo tre: Il modello, materiale e metodi Nel capitolo tre vengono presen-
tate le scelte riguardanti il modello nelle sue specifiche ed impostazioni strutturali,
su come vengono modellate le componenti stocastiche , su come si ci rapporta
ai simulatori visti nel capitolo due, su come vengono tarati i valori che rendono
adattabile il modello a diverse teorie.
Capitolo quattro: Implementazioni Nel quarto capitolo vengono mostrate le effet-
tive implementazioni del modello presentato nel capitolo tre, le scelte di codice, le
basi di dati usate, il ciclo main e le sue principali procedure, i modelli matematici
implementati al loro internoi.
Capitolo cinque: Risultati Nel capitolo cinque viene utilizzato il codice per pro-
durre alcune simulazioni d’interesse di cui vengono riportati i risultati. Vengono
sia riproposte alcune simulazioni ottenute da modellii sviluppati in altri lavori
riguardanti il sistema della P. esculetus sia risultati su simulazioni che model-
lano la diffusione delle mutazioni all’interno di popolazioni che ne sono prive o,
al contrario, la diffusione della non-mutazione in sistemi che si mantengono con
individui tutti portatori di mutazioni deleterie in omozigosi su particolari loci.
Capitolo sei: discussioni e conclusioni Nell’ultimo capitolo vengono discussi i dati
presentati nel capitolo cinque traendone spunto per proporre alcune teorie e sup-
posizioni sui motivi che possano portare a determinate dinamiche delle popo-
lazioni e della distribuzione di particolari tratti. Si mostrano anche particolari
funzionalita` aggiuntive del simulature sviluppate per modellare particolari di-
namiche come modelli a popolazione infinita e modelli con selezione sessuale.
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Vengono inoltre proposte possibili ulteriori implementazioni per il simulatore per
ampliarne la capacita` espressiva prendendo spunto da altri modelli esaminati nel
capitolo tre.
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2 Background: il caso in esame e rassegna su altri
modelli
2.1 Il sistema ibrido della rana edibile
La rana commestibile (Pelophylax esculentus) e` una specie ibrida delle rane palustri
Pelophylax lessonae (dal genoma LL) e delle rane lacustri Pelophylax ridibundus (dal
genoma RR). E` largamente diffusa in tutta Europa e colonizza differenti tipi di ambi-
ente adattandosi con successo ad essi.
La esculentus mantiene caratteri intermedi tra quelli tipici delle due specie genitrici.
La lessonae e` piu` piccola e caratterizzata dalle sacche vocali di color chiaro, la ridi-
bundus e` piu` massiccia e, nei maschi, le sacche vocali sono di colore prettamente piu`
scuro.
Figura 1: Pelophylax esculentus
La popolazione ibrida (dal genoma LR) vive in simpatria con una delle due specie
genitrici andando a formare sistemi LE (in cui convivono P. lessonae e P. esculetus)
oppure RE (in cui convivono P. ridibundus e P. esculetus).
Figura 2: Pelophylax lessonae Figura 3: Pelophylax ridibundus
All’interno di questi sistemi l’ibrido esculentus si riproduce attraverso il meccan-
ismo dell’ibridogenesi essendo a tutti gli effetti un parassita sessuale delle sue specie
6
genitrici.
Il termine ibridogenesi e` stato introdotto da Schultz nel 1969 per descrivere un tipo di
ereditarieta` non mendeliana che fu dapprima osservata negli ibridi intraspecie di pesci
del genere Poeciliopsis in Messico.
Nell’ibridogenesi le femmine della specie ibrida presentano un soma intermedio tra le
due specie genitrici ma nella gametogenesi esse escludono l’intero set di geni pater-
ni dalla linea germinale per produrre uova aploidi contenenti solamente il materiale
materno non ricombinato, in parole povere clonando il materiale femminile.
Per la loro riproduzione gli ibridi dipendono normalmente dall’incrocio con i maschi
delle specie paterne con i quali essi vivono sempre in simpatria. Siccome gli ibridogeni
posseggono sempre un genoma sessuale ed uno clonale sono detti emicloni.
Da quando Schultz diede questa descrizione del fenomeno sono state identificate altre
specie che si riproducono per ibridogenesi, una specie di pesci iberici, una specie core-
ana, gli insetti stecco del bacillus .
La particolarita` che rende unica la P. esculetus e` che abbiamo ibridogenesi sia nelle
femmine che negli esemplari maschili, entrambe i generi portano avanti la linea di dis-
cendenza emiclonale escludendo selettivamente il set di cromosomi della specie con cui
vivono in simpatria nella gametogenesi.
Nell’ibridogenesi dell’ esculentus , ad esempio nei sistemi LE, abbiamo che gli ib-
ridi LR producono gameti contenenti solo il cromosoma R trasmesso lungo la linea
germinale per clonazione, quindi senza ricombinazione (impossibile) tra i cromosomi
dell’ibrido che continua a portare avanti inalterata, a meno di mutagenesi, una parti-
colare linea emiclonale.
Questi gameti clonali vanno a contribuire con gameti L di esemplari della specie lesson-
ae generati normalmente per ottenere nuovi individui LR, puo´ accadere ci siano incroci
tra esemplari LR che portano a nuovi individui RR all’interno della colonia ma, a causa
dell’accumulo di mutazioni nocive, si ha che quando queste entrano in omozigosi risul-
tano letali in questo tipo di progenie, in genere i risultati di questo tipo di unione non
sopravvivono allo stadio di girini.
La situazione e` speculare nei sistemi RE dove gli ibridi producono gameti di tipo L
tramite clonazione che vanno ad incrociarsi con esemplari di ridibundus che producono
gameti R ricombinati per dar origine a nuovi esemplari ibridi, anche in questo caso la
progenie LL non sopravvive allo stadio girino.
Vi e` tuttavia un’asimmetria tra i sistemi LE ed RE, per motivi di differenza tra le di-
mensioni degli esemplari e per comportamenti di natura etologica la riproduzione che
ha dato origine all’ibridazione della specie e` avvenuta soprattutto tra maschi lessonae
e femmine ridibundus per cui il fattore Y che determina il sesso maschile dell’esemplare
e` rimasto quasi del tutto confinato nel genoma L degli ibridi, quindi abbiamo che il
gene L puo` o meno avere il fattore Y mentre il genoma R contiene solo quello X, ne
discende che nei sistemi LE si riscontra una predominanza di femmine sui maschi di
circa il 60− 70%
Un’ulteriore particolarita` che rende la P. esculetus interessante e` che , caso raro nelle
specie animali vertebrate, unisce all’ibridogenesi (peraltro su ambo i sessi) la poliplodia.
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La diploidia e´ la condizione in cui nelle cellule somatiche di un organismo vivente
sono presenti due copie di ogni cromosoma. Parliamo quindi di organismi diploidi
quando nelle cellule sono presenti appunto due serie di cromosomi omologhi, avremo
diplodi omozigoti nelle specie pure,come ad esempio la lessonae che indichiamo ap-
punto con LL, avremo due cromosomi non omozigoti negli ibridi come l’esculentus che
indichiamo con LR, L sta per il cromosoma ereditato dal genitore lessonae ed R per
il cromosoma che proviene dalla specie ridibundus, normalmente i gameti prodotti da
una specie diploide sono aploidi,cio contengono un singolo set di cromosomi che si andr
ad unire a quello dell’altro gamete per ottenere un nuovo individuo diploide. Alcune
specie,soprattutto piante ed organismi unicellulari, presentano invece il fenomeno della
poliplodia, i poliploidi sono organismi dove nelle cellule somatiche si riscontrano un
numero di copie di ogni cromosoma superiore a due, i gameti prodotti da individui
poliploidi possono essere sia aploidi che diploidi a seconda dei casi.
Esistono alcune specie animali ( pesci di acqua dolce, crostacei, vermi, lucertole ed
alcuni insetti) in cui la poliploidia e´ comune perch associata alla riproduzione parteno-
genetica. Negli animali in cui la riproduzione e´ sessuata, invece e´ molto raro o quasi
impossibile che si verifichi.
Tornando al caso specifico oltre agli ibridi diploidi LR troviamo anche degli ecosistemi
in cui sono presenti esemplari triploidi (sia LLR che LRR) e tetraploidi LLRR, tramite
la poliplodia la rana esculentus e` in grado di effettuare una gametogenesi che prevede
ricombinazione del materiale genetico ed una conseguente riproduzione efficace anche
, e soprattutto, in assenza delle due specie genitrici.
Un esemplare LLR puo` escludere il gene R, ricombinare i due geni L e produrre un
gamete L non clonale, stesso si puo` dire per un esemplare LRR che produce un gamete
R non clonale e addirittura un tetraploide LLRR che puo` produrre un gamete diploide
LR ricombinando a coppie i sue due cromosomi omologhi.
La ricombinazione dei cromosomi R ed L rispettivamente negli esemplari LRR ed
LLR e` stata comprovata misurando l’associazione non casuale degli alleli (linkage dise-
quilibrium) di 65 coppie di loci nei 13 cromosomi (sia del genoma R che L) tramite un
sistema di marcatori, una correlazione anormale e` stata misurata in soltanto una per-
centuale molto bassa. Questo da` una prova chiara del grado di ricombinazione dei cro-
mosoma grazie allo stratagemma evolutivo della poliplodia ed alla conseguente rottura
delle linee emiclonali ibride in popolazioni dove appunto la poliplodia si manifesta.
Sono state riscontrate enclavi in cui sopravvivono popolazioni composte unicamente
da ibridi dell’esculenta in cui la peculiare gametogenesi permette la sopravvivenza a
lungo termine e la stabilita` del sistema, questo sia per l’apporto di gameti di ambo i
tipi che permettono la generazioni di nuovi ibridi sia grazie al fatto che , avvenendo
ricombinazione del materiale genetico e non affidandosi alla clonazione nelle linea ger-
minale, si riesce ad evitare l’accumulo di mutazioni negative nel patrimonio genetico
della popolazione e si sfugge cosi al Muller’s ratchet.
Chiamiamo Muller’s ratchet una teoria sulla deriva genetica delle specie che prevede
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secondo un meccanismo probabilistico l’irreversibile accumularsi di mutazioni deleterie
all’interno del genoma di specie che si riproducono asessualmente o comunque con forme
clonali ed emiclonali. Questa teoria, uno dei capisaldi su cui poggia la spiegazione del
successo della riproduzione sessuale a svantaggio della riproduzione asessuale, rappre-
senta una minaccia alla sopravvivenza delle specie che non riescono con qualche mecca-
nismo riproduttivo a purgare, almeno episodicamente, il carico di mutazioni deleterie
dal loro patrimonio genetico.
2.2 La gametogenesi dei sistemi della P. esculetus
Un aspetto importante per poter andare quindi a modellare un simulatore dei sistemi
che questa rana costituisce con le specie genitrici o in totale assenza di esse e` la sua
gametogenesi, ricaviamo dati e valori su di essa sia dalla teoria biologica sia dalla larga
sperimentazione diretta fatta su questo interessante caso.
I ricercatori hanno sia allevato in cattivita` diversi esemplari di rane nei laboratori per
poi campionarli, sia hanno catturato, catalogato e rimesso in liberta` esemplari presi
negli stagni soprattutto del sud est europa dove sono stati scoperti i primi enclavi
esclusivamente a popolazione ibrida.
Nei sistemi LE le femmine LL producono
gameti L mentre i maschi LL possono pro-
durre (con probabilita` del 50 e 50) gameti L e
gameti Ly, maschi e femmine LR produrran-
no solo gameti R, guardando la tabella che
riassume la gametogenesi per i sistemi LE si
capisce subito visualmente il motivo per cui
tra gli ibridi il rapporto tra maschi e femmine
sia di circa 2 a 3 mentre tra gli esemplari del-
la specie LL si mantenga un rapporto prossi-
mo alla parita` , come precedentemente detto
l’eventuale progenie di due ibridi risulta in
un esemplare RR che a causa dell’accumulo
di mutazioni negative non sopravvive fino al-
la muta in rana.
Ne consegue come vediamo anche riassunto in figura che la popolazione si mantiene
composta in misura sbilanciata verso le femmine ibride
Per quanto riguarda i sistemi di soli ibridi la gametogenesi e` piu´ complicata e si
sono riscontrate differenze sostanziali tra diverse popolazioni di ibridi pure, proprio
a seconda dei gameti prodotti e dalla loro frequenza incontriamo ad esempio enclavi
con una presenza sostanziale di tetraploidi, altre invece dove ne esistono solo sporadici
esemplari, in altri ancora i maschi LRR sono assenti mentre compaiono stabilmente in
alcune popolazioni.
Possiamo dire in prima approssimazione che femmine LLR producono gameti L ricom-
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binati, femmine LR possono produrre sia gameti L che gameti diploidi LR (in entrambe
i casi clonali) e che femmine LRR producono gameti R, femmine LLR producono ga-
meti L, femmine LR producono gameti R (clonali) e femmine LRR producono gameti
R.
Questo tipo di gametogenesi tuttavia ad esempio non spiega come si formino individui
maschi LRR che pure sono riscontrati (ed in numero stabile) in alcuni stagni, proba-
bilmente la soluzione si potrebbe ottenere aggiungendo la gametogenesi dei tetraploidi
che producono gameti diploidi LR ed LyR , inoltre si e` visto che il rapporto tra uova LR
ed L deposte dalle femmine diplidi varia da stagno in stagno andando a determinare
differenti composizioni di popolazioni in differenti habitat. La ricerca sul campo ha
potuto valutare essenzialmente tre tipologie di popolazioni che chiameremo normali e
ricche di LR e ricche di LRR, le proporzioni di gameti prodotti si discostano cosi dal
modello semplice dato che nella gametogenesi di esemplari dello stesso tipo possono
coesistere episodi di clonazione sulla linea germinale, di ricombinazione piu´ altri rari
fenomeni (che possono tranquillamente esser frutto di errori nel campionamento degli
esemplari catturati).
Rimane caso di studio il perche` nelle popolazioni di ibridi puri la progenie omozigote
RR ed LL continua a non sopravvivere, in quanto abbiamo ricombinazione su entrambe
i gameti. Infatti non essendoci clonazione nella gametogenesi si dovrebbe avere una
maggior varieta` che dovrebbe disperdere le mutazioni perniciose che nei sistemi RE ed
LE vanno a rendere inadatti alla sopravvivenza gli esemplari della specie genitrice non
coesistente.
Esistono due teorie principali che tentano di spiegare questa mortalita` e che non
necessariamente si escludono a vicenda, la prima ipotesi vede come causa della mortalita`
dei girini RR il trovarsi in omozigosi di un particolare allele deleterio in un particolare
locus del cromosoma R, finche` questo locus viene mascherato negli ibridi dal cromosoma
L e quindi non possiamo avere omozigosi la rana sopravvive, quando invece viene
prodotta una progenie RR tra due ibridi LR ecco che il locus va in omozigosi e, pur
essendo normalmente recessivo, manifesta in questo caso la caratteristica letale che
uccide il girino.
La seconda ipotesi sostiene che la causa sia un generale deterioramento del genoma R
non ricombinato negli ibridi indipendentemente da un particolare locus in omozigosi, ad
essere letale per il girino non sara` una particolare disfunzione ma una sinergia negativa
di tratti poco adattii alla sopravvivenza.
La prima ipotesi verrebbe avvalorata dall’esperimento condotto facendo incrociare
rane esculentus provenienti da diverse discendenze emiclonali preferibilmente svilup-
pate in habitat isolati tra di loro, sarebbe davvero improbabile avere lo stesso locus con
la stessa mutazione per linee emiclonali cosi distanti e quindi dovrebbe esser possibile
produrre RR in grado di sopravvivere , nella seconda ipotesi invece ogni accoppiamento
tra ibridi dovrebbe produrre RR non in grado di sopravvivere con l’acuirsi del fenomeno
in maniera direttamente proporzionale al grado di anzianita` delle linee emiclonali coin-
volte, secondo logica piu´ una linea e` antica e piu` ha avuto possibilita` nel tempo di
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deteriorarsi.
Le due ipotesi non si escludono necessariamente l’un l’altra e si potrebbe supporre
che nel cromosoma R degli emicloni intervengano sia particolari mutazioni deleterie in
specifici locus che un generale degrado del materiale genetico.
Nell’identificare il numero quantitativo di specifiche mutazione letali in omozigosi del
genoma R degli ibridi si puo` procedere come segue:
- un esemplare di esculentus viene incrociato con un numero alto di lessonae in mo-
do da avere una discendenza di emicloni che condividono lo stesso cromosoma
R e quindi la stessa tipologia e numero di eventuali mutazioni letali sul quel
cromosoma
- la discendenza di emicloni viene successivamente incrociata con individui di ridibun-
dus (quindi sessuali) in modo da ottenere una nuova progenie di ridibundus con
un patrimonio RR di cui un cromosoma proviene da materiale ricombinato ed un
cromosoma proviene dalla linea emiclonale ibrida.
- incrociare la nuova discendenza di ridibundus con esculentus provenienti dalla stessa
linea emiclonale dei loro genitori ibridi.
Otterremo che alcuni dei girini prodotti moriranno, altri sopravvivranno a sec-
onda che nella gametogenesi dei loro genitori della specie ridibundus abbiano
ereditato o meno le mutazioni che in omozigosi con il gamete dei loro genitori
ibridi ne rendono impossibile la sopravvivenza.
- a questo punto possiamo desumere il numero di mutazioni letali se in omozigosi con
una semplice considerazione:la loro possibilita` stimata di sopravvivenza e` quindi
del 50% se parliamo di una sola mutazione letale in omozigosi nei cromosomi
R della linea emiclonale, del 75% con due mutazioni e in generale con (1/2n)
possibilita` di sopravvivenza con n numero di mutazioni letali della linea. In
questo modo si puo` determinare statisticamente in maniera piu´ o meno empirica
il numero di mutazioni letali che costituiscono il carico letale della linea emiclonale
in esame.
Un’altra questione in discussione e` per l’appunto la disparita` di composizione per-
centuale tra diploidi, triploidi e tetraploidi di differenti enclavi isolati di popolazioni di
soli ibridi.
Anche in questo caso esistono due teorie a riguardo, in una si ritiene che le differenza
siano da imputarsi a processi relativi alle nicchie ecologiche e a differenti meccanis-
mi di selezione naturale sulle popolazioni, in altri termini che alcuni ecosistemi siano
piu´ favorevoli alle caratteristiche di tetraploidi e triploidi ed altri ecosistemi invece fa-
voriscano i diploidi ibridi.
L’altra teoria , che implicitamente alcune scelte implementative del simulatore andran-
no ad abbracciare, ritiene che a spingere l’equilibrio tra le popolazioni verso alcune o
altre percentuali siano i valori percentuali della gametogenesi delle popolazioni, con
quanta frequenza maschi e femmine, diploidi triploidi e tetraploidi, producano un de-
terminato tipo di gameti come abbiamo gia` precedentemente menzionato.
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In effetti la seconda ipotesi sembra essere la piu´ quotata in quanto esaminando le
percentuali di girini ottenute in cattivita` da incroci sulle differenti popolazioni (e quin-
di senza una effettiva opera di selezione dell’ambiente) si notano diverse percentuali
causate evidentemente da una diversa gametogenesi, un’altro elemento tuttavia da
tenere in considerazione sono le dinamiche di scelta del partner delle femmine soprat-
tutto delle lessonae, tale meccaniche sono spesso addirittura in controtendenza rispetto
alla selezione naturale regolata dalla fitness all’ambiente, di questo parleremo piu´ avan-
ti nei modelli di stabilita` dei sistemi LE.
2.3 Altri modelli sul problema e su altri casi notevoli
Sono gia` stati sviluppati diversi simulatori e modelli trattati i su questo problema che
riportero` in breve qui.
Tutti i lavori che qui citeremo e riassumeremo brevemente sono stati fonte di ispi-
razione e confronto per quello da me presentato , da un lato ho arricchito sotto forma
di valutazioni matematiche e parametri da inserire il mio modello, dall’altro ho usato
questi simulatori come riferimento confrontando gli output del mio lavoro con quelli
ottenuti da lavori gia` testati pur se basati a volte su presupposti diversi.
Riportero` anche un simulatore applicato ad un’altro problema di ibridogenesi vicino a
quello della R.esculentus e da cui ho tratto parte della struttura algoritmica del mio
elaborato.
2.3.1 Un modello deterministico
Il primo modello che mi sono trovato a studiare viene dalla pubblicazione [8]
Il simulatore gira su Excel Office 2003, il modello prende in inputi seguenti parametri:
a)la proporzione iniziale (o il numero) dei diversi cariotipi che compongono la popo-
lazione adulta alla generazione zero (LLL, LL, LLLR, LLR, LR, LLRR , RR, RRR
maschi e femmine)
b) le proporzioni dei diversi gameti possibili per ogni genotipo (LL, L, LR, R,
RR uova e sperma) . La somma delle proporzioni determina il relativo output ripro-
duttivo che puo` essere variato per simulare differente fertilita`, fecondita` e successo
nell’accoppiamento.
c) la chance di sopravvivenza per la prossima generazione di ciascun cariotipo con
valori nell’intervallo [0, 1]
d) la proporzione della generazione precedente che sopravvive nella successiva con
valore sempre nell’intervallo [0, 1], il cosiddetto overlapping
basandosi su questi parametri in input il modello applica il seguente algoritmo
deterministico.
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1)le proporzioni dei cariotipi sulla popolazione iniziale(a) e` normalizzata a 100
maschi e 100 femmine, maschi e femmine contribuiscono ugualmente a tutta la progenie.
2)le proporzioni di cariotipi ottenute al passo precedente sono moltiplicate per le
loro corrispondenti proporzioni di gameti possibili (b) per ottenere le proporzioni di
uova e sperma nella popolazione.
3)le proporzioni di uova e sperma ottenute al passo 2 sono moltiplicate tra di loro
per ottenere le proporzioni dei cariotipi della nuova generazione
4) le proporzioni di neonati ottenute al passo 3 vengono moltiplicate per le loro
specifiche chance di sopravvivenza (c) per avere le proporzioni di adulti della nuova
generazione
5) la nuova generazione di adulti viene normalizzata al 100
6)le proporzioni di sopravvissuti dalla precedente generazione (tramite il parametro
d) viene aggiunta alla nuova generazione
7) il processo viene reiterato il numero di volte desiderato per ottenere generazioni
consecutive (nell’articolo sono prese in esame 70 generazioni per simulazione)
Il modello suppone che ogni cariotipo si accoppi con tutti gli altri, la popolazione sia
infinitamente grande (i.e. l’ambiente ha una carrying capacity illimitata) e sia deter-
minata senza componente stocastica nell’algoritmo. Si assume inoltre che la selezione
sui cariotipi avvenga prima della riproduzione.
Nelle simulazioni dell’articolo di riferimento per l’overlap delle generazioni viene
usato un fattore di 0.3 in accordo alle stime fatte sperimentalmente sulle popolazioni
naturali.
Si tratta in ultima analisi di un modello piuttosto semplice che arriva a descrivere con
una buona approssimazione i risultati sperimentali ma piuttosto povero per quel che
riguarda la modellazione di fenomeni che portano a determinati parametri nello svilup-
po delle popolazioni.
Inoltre la popolazione iniziale e il fattore di overlap generazionale non influiscono sull’e-
quilibrio finale che si va ad ottenere ma influenzano solamente il numero di generazioni
necessarie per raggiungerlo, i veri parametri influenti sono solo i valori della gameto-
genesi e delle selezione sui vari cariotipi.
Il modello e` piuttosto rigido ma pure e` sufficiente per verificare teorie sulle dinamiche
delle popolazioni considerando fissi alcuni parametri riassunti ed immobilizzati nelle
costanti usate nel simulatore, quando questo tipo di approccio viene usato per descri-
vere sistemi LE spesso non si riescono ad ottenere popolazioni stabili mancando la
possibilita` di modulare fenomeni come la selezione sessuale o basati sulle dinamiche
date da popolazioni finite che devono far i conti con la competizione per le risorse
limitate disponibili nell’ambiente.
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2.3.2 Un modello stocastico e teorie sui sistemi RE ed LE rispetto all’ac-
cumulo di mutazioni deleterie
Il secondo modello su cui ho studiato proviene dal lavoro [11] di Som, Bagheri e Reyer.
Il modello proposto nel lavoro si applica a specie unisessuali femminili che si ripro-
ducono per ibridogenesi vivendo in simpatria con una delle specie genitrici.
Quello che lo studio si prefigge e` dimostrare che se supponiamo una frequenza di mu-
tazione minore nei gameti femminili rispetto a quelli maschili abbiamo un minor accu-
mulo di mutazioni perniciose (e quindi una maggiore fitness) nella popolazione che si
riproduce per ibridogenesi piuttosto che la sua controparte con riproduzione sessuale.
Il modello che gli autori scelgono per modellare la competizione e la differenza di
accumulo di mutazioni negative per le due specie simpatriche in competizione usa
simulazioni Monte Carlo per popolazioni a riproduzione sessuale, diploidi asessuati e
popolazioni con ibridogenesi.
Le simulazioni sono fatte per popolazioni con un limite di 200 individui, 2000 e senza
limiti. Vengono usati differenti valori per il valore di mutagenesi nei maschi e nelle
femmine oltre differenti modelli di epistasi.
L’epistasi e` una forma di interazione fra geni, il fenomeno si verifica quando un gene
interferisce con l’espressione fenotipica di un altro gene; le caratteristiche dell’individ-
uo saranno pertanto date dalla risultante di questa interazione. Il gene che maschera
l’esperessione di un altro gene viene definito epistatico, il gene la cui espressione viene
mascherata da un gene non allelico viene definito ipostatico.
Nel nostro caso siamo particolarmente interessati all’epistasi che avviene tra i geni
portatori di mutazioni deleterie e di come possano o meno considerarsi in sinergia,
dipendente o indipendente, per influire sulla valutazione complessiva dell’adeguatezza
(fitness) dell’individuo all’ambiente.
Normalmente una particolare caratteristica dell’individuo espressa in una determi-
nata zona del cromosoma identificata come locus, un locus in altre parole quel tratto di
DNA sul cromosoma atto a descrivere un particolare fenotipo come potrebbe essere il
colore della pelle, le dimensioni di un organo o comunque un tratto che poi verrv`alutato
per la valutazione dell’adeguatezza di cui sopra.
I modelli per popolazione massima e modalita` riproduttiva condividono le seguenti
modalita`:
- non c’e` sovrapposizione (overlap) tra le generazioni
- gli incroci sono casuali (modello stocastico)
- maschi e femmine possono accoppiarsi piu´ volte
- gli individui possono accumulare mutazioni tra la nascita e la riproduzione, le mu-
tazioni accumulate in questo periodo seguono una distribuzione di Poisson
- tutte le mutazioni hanno lo stesso carattere di dominanza e lo stesso effetto sulla
fitness indipendentemente dal locus che occupano
- tutte le popolazioni (sia ibridi che specie genitrici) sono diploidi
- una mutazione in omozigosi, cioe` presente in ambo gli alleli mutati nello stesso locus,
ha lo stesso effetto che due loci che portano ciascuno la mutazione in eterozigosi (i.e.
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localizzati su differenti loci in corrispondenza di alleli non mutati).
- gli individui sessuali applicano ricombinazione mendeliana tra i loci
- tutte le popolazioni ibridogeniche (incluse quelle finite) vivono in simpatria con una
popolazione sessuale infinita per mantenere l’equilibrio della riproduzione e della se-
lezione sulle mutazioni
- la specie sessuale simpatrica e la specie ibridogenica mostrano gli stessi valori nel
frequenza di mutazione associata al sesso ed in entrambe le specie c’e` lo stesso tipo di
interazione tra le mutazioni (modello applicato all’epistasi)
- le nuove mutazioni hanno la stessa possibilita` di manifestarsi nella parte sessuale o
in quella clonata del genoma delle popolazioni ibridogeniche.
Come vedremo in seguito con le funzionalita` del nostro simulatore, implementando
apposite funzioni per l’epistasi e la mutagenesi e con particolari valori dei parametri
di controllo e` possibile emulare perfettamente questo tipo di modello e far girare delle
simulazioni in gradi di dare risultati compatibili con quelli dell’articolo.
In seguito nell’articolo [12] ancora Som e Reyer creano una seconda versione del
loro simulatore per portare avanti la loro tesi specializzando il modello appena visto in
uno particolare per simulare sistemi RE ed LE.
In questo secondo lavoro gli autori mostrano comunque un sistema di soli diploidi che
vivono in simpatria con la P. lessonae, ancora una volta l’attenzione e` centrata sulla
peculiare riproduzione emiclonale della esculentus mostrando come le rare femmine
RR che sopravvivono alla fase girino ricombinano i geni R trasmessi normalmente per
clonazione dando vita ad una nuova linea femminile clonale. Quello che gli autori
vogliono mostrare e` come , con opportuni valori di mutagenesi, la nomale ibridogenesi
con questi rari casi di rigenerazione del patrimonio matriarcale mantiene un livello di
accumulo di mutazioni deleterie davvero ridotto ed in grado di sottrarre le varie linee
matriarcali emiclonali al Muller’s ratchet.
Inizialmente gli autori pongono l’attenzione sul fatto che e` strano che in una popo-
lazione come la P. esculetus, in cui la riproduzione e` affidata esclusivamente alle fem-
mine ed il contributo dei maschi della specie e` teoricamente nullo, essi tuttavia hanno
motivo di esistere come non accade in diverse specie emiclonali monosessuali.
La ragione sembra proprio nel fatto che non tutte le progenie intraspecie della escu-
lentus muoiono nella fase girino e proprio l’occasionale possibilita` di rigenerare le linee
emiclonali eliminando l’accumulo di mutazioni siai il motivo per cui anche i maschi
della specie sono necessari al suo ciclo riproduttivo con episodi ciclici di riproduzione
sessuale intraspecie e conseguente ricombinazione mendeliana del genoma.
Inoltre la sperimentazione rileva un maggior fattore di mutagenesi nei maschi rispetto
alle femmine aggiungendo un ulteriore svantaggio alla riproduzione sessuale. Il model-
lo proposto e` creato proprio per mostrare come la rana esculentus risolva il problema
dell’accumulo di mutazioni senza ricorrere ad una riproduzione sessuale completa.
Il modello e` viene fatto computare per 8000 iterazioni, il numero che si ritiene
trascorso dalla fine dell’ultima era glaciale , periodo che avrebbe segnato l’inizio della
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ricolonizzazione delle aree del nord e centro Europa. Un’ipotetica popolazione di escu-
lentus con caratteristiche emiclonali e ciclicamente sessuali vive in simpatria con una
popolazione infinita di lessonae con una distribuzione sessuale 1 a 1.
La popolazione di esculentus inizialmente non presenta alcuna mutazione nel patrimo-
nio genetico, la popolazione di lessonae presenta un valore di mutazioni distribuite sugli
n loci presi in considerazione prefissato e che rimane costante durante la simulazione
in virtu´ del presupposto che ci troviamo a che fare con una popolazione virtualmente
illimitata. Vengono dati differenti probabilita` di mutagenesi per i maschi e le femmine,
la stessa per i maschi L ed i maschi R cosi come la stessa per i cromosomi L per le
cromosomi R delle femmine.
Infine vengono prodotte simulazioni incrociando valori diversi per la popolazione di
P. esculetus (mentre quella di lessonae rimane infinita) e modalita` diverse di epistasi,
i risultati mostrati sotto forma di grafici mostrano come sporadici episodi di ripro-
duzione sessuale possono consentire alle linee emiclonali femminili una purificazione
dalle mutazione tali da rendere la specie perfettamente adatta alla sopravvivenza an-
che in enclavi isolate e, sotto particolari forme di epistasi forte, anche per popolazioni
ridotte.
Vedremo in seguito come e` possibile nel nostro simulatore modellare simili situazioni
modificando l’effetto della presenza in omozigosi di mutazioni deleterie, variandone l’-
effetto da una mortalita` del 100% alla possibilita`, sotto particolari condizioni benevole
dell’ambiente oppure di grande disponibilita` di risorse dovuta ad una bassa popolazione
(e relativa competizione per il cibo) dello stagno, che alcuni girini con cromosomi RR
possano sopravvivere.
Proprio la sporadica sopravvivenza di questi esemplari di ridibundus nati da genitori
ibridi puo´ dare la possibilita` , attraverso ricombinazione mendeliana, di veder nascere
nuove linee emiclonali, spesso piu´ adatte all’ambiente di quelle che sono in esse origi-
nariamente confluite.
2.3.3 Un modello iterativo deterministico con selezione sessuale
L’articolo [4] espone un interessante modello per la stabilita` dei sistemi LE che tiene
conto di come il comportamento tenuto dalle femmine di lessonae ed esculentus nella
scelta del partner nei sistemi in cui le specie vivono in simpatria consenta equilibri
stabili nelle due specie.
Partendo dalla tipica situazione di questi sistemi in cui l’incrocio di esemplari di escu-
lentus tra di loro genera una progenie non viabile (di ridibunda), i due possibili incroci
di esculentus e lessonae producono esculentus e l’incrocio di lessonae con lessonae
produce ovviamente lessonae.
Le simulazioni in cui non si prevede un qualche tipo di selezione sessuale ( accoppia-
mento casuale) conducono in breve a situazioni dove (parliamo del caso di stagni isolati
senza fenomeni di immigrazione di popolazioni limitrofe) la popolazione di esculentus
rapidamente soppianta quella di lessonae completamente e di conseguenza si estingue
a sua volta mancando l’ospite sessuale.
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Visto che in natura questo non succede si presuppone che ci sia un qualche elemento
che possa motivare la stabilita` del sistema. Potrebbe trattarsi di un valore di soprav-
vivenza maggiore dei girini di lessonae, oppure di una maggiore fertilita` di queste,
oppure ancora di un meccanismo di scelta del partner differente.
Sappiamo gia` che normalmente le specie ibride , anche allo stadio di girino, mostrano
una fitness maggiore delle loro controparti omozigoti, inoltre la dimensione delle fem-
mine di esculentus (dovuta al contributo dei cromosomi di ridibundus) maggiore di
quella delle lessonae e quindi di norma depositano addirittura un numero di uova piu´
grande. L’articolo focalizza l’attenzione dunque nell’attribuire come motore principale
della stabilita` osservata in natura dei sistemi LE le preferenze sessuali delle femmine
delle due specie simpatriche.
E’ ovvio che le esculentus sono spinte a preferire i maschi di lessonae per contare su una
progenie viabile e allo stesso modo le femmine di lessonae cercano partner intraspecie
per poter cosi generare progenie della loro specie e non del parassita esculentus.
Nell’articolo sono presentati due modelli di cui quello analitico non prevede sovrap-
posizione tra le generazioni mentre il secondo, implementato tramite un simulatore
simile a quello oggetto di questa tesi, affronta dinamiche che ne tengono conto e con-
siderano anche altri fattori. Vediamo dunque la matematica del modello analitico:
Chiamiamo P(t) la e Q(t) la frequenza alla generazione t delle lessonae e delle esculen-
tus. Introduciamo due fattori a e b che indicano la preferenza delle femmine di lessonae
per i maschi di lessonae rispetto ai maschi di esculentus e la preferenza delle femmine
di esculentus per i maschi di llessonae rispetto ai maschi di esculentus.
Considerato che le frequenze a e b sono relative alle proporzioni nella popolazione di
maschi di esculentus e lessonae abbiamo che le probabilita` degli accoppiamenti possibili
sono:
f(L × L) = P
2(t)
P (t) + bQ(t)
(1)
f(L × E) = P (t)bQ(t)
P (t) + bQ(t)
(2)
f(E × L) = Q(t)P (t)
P (t) + aQ(t)
(3)
f(E × E) = aQ
2(t)
P (t) + aQ(t)
(4)
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Una volta ricavate queste probabilita` per gli incroci viene presa come unita` la
fecondita` della femmina negli incroci E × L e la sopravvivenza della relativa progenie
e vengono dati come valori a questa relativi F1 e V1 a fecondita` e sopravvivenza per
gli accoppiamenti L× L, F2 e V2 agli accoppiamenti L× E e F3 ed ovviamente 0 agli
accoppiamenti E × E.
Con questi valori si ottiene che la generazione successiva sara` composta da:
P (t+ 1) =
1
W
[
P 2(t)F1V1
P (t) + bQ(t)
]
(5)
Q(t+ 1) =
1
W
[
P (t)Q(t)bF2V2
P (t) + bQ(t)
+
P (t)Q(t)
P (t) + aQ(t)
]
(6)
dove W la fitness media della popolazione mista.
Usando u(t) come rapporto P (t)/Q(t) tra le due popolazioni e sostituendo il termine
F1V1 con W1 e F2V2 con W2 si possono mettere a sistema le due funzioni precedenti
ottenendo un modello del rapporto tra le due popolazioni:
u(t+ 1) = u(t)W1
[
u(t) + a
u(t)(bW2 + 1) + b(aW2 + 1
]
(7)
che in un modello semplificato con b = 0, cio dove si suppone che le lessonae femmina
si riproducano solo con lessonae maschi si riduce a :
u(t+ 1) = u(t)W1 + aW1 (8)
sotto condizioni generali la formula ha come soluzione generale che messa a sistema
con la condizione di equilibrio u(t+ 1) = u(t) da come soluzione
eeq =
aW1 − abW2 − b
1 + bW2 − W1 (9)
la soluzione generale ha come espressione (piuttosto complessa)
u(t) = u0
(
W1
bW2 + 1
)t
+
W1(a − b)
(bW2 + 1)2
X
t∑
i=1
u(t − i)(bW2 + 1)[W1/(bW2 + 1)](i−1)
u(t − i)(bW2 + 1) + b(aW2 + 1)
(10)
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Una discussione sui termini dell’equazione generale e quella per la condizione di
equilibrio per t → ∞ mostrano che per ottenere una coesistenza a lungo termine
delle due specie senza che o le esculentus si estinguano o si estinguano le lessonae
(e di conseguenza anche le esculentus) necessario che i termini a e b indichino una
preferenza delle femmine di ambo le specie per i maschi di lessonae indipendentemente
da considerazioni sulla fertilita` o la fitness delle due specie.
Identificare tuttavia gli spazi dei valori a, b, W1 , W2 ed u0 risulta quantomeno com-
plicato analiticamente ed e` per questo che appunto gli autori dell’articolo hanno fatto
ricorso ad un simulatore che itera l’equazione (7) per un certo numero di generazioni.
Per la selezione naturale nel modello e` stata presa in considerazione un’interessante
modalita`, il ciclo vitale delle rane suddiviso in tre parti, una prima fase indipendente
dalla densita` di popolazione dello stagno per i girini, una seconda fase di metamorfosi
indipendente dalla densita` e dal numero della popolazione e una terza fase con un fre-
quenza di sopravvivenza relativamente alta e legata nuovamente alla popolazione dello
stagno per gli adulti.
Nel modello emulato vengono presi in considerazione elementi come l’eta` minima
di riproduzione, un concetto di massima popolazione sostenibile dallo stagno (“car-
rying capacity”) ed altri fattori ma comunque viene sottolineato come lo scopo della
simulazione si focalizzi sull’indagare come le preferenze nella scelta del partner per
l’accoppiamento vadano ad influenzare la stabilita` del sistema
Le simulazioni del lavoro sono fatte partendo da una generazione zero composta da 25
maschi lessonae, 25 femmine lessonae, 25 maschi esculentus e 25 femmine esculentus e
facendo iterare il sistema per 200 generazioni. I parametri che vengono variati sono la
fecondita` delle lessonae ( tra le 182 e le 1000 uova per femmina), quella delle esculentus
(tra le 1000 e le 1820 uova per femmina) e le preferenze relative delle femmine delle due
specie per i maschi di lessonae (0.5 valore di indifferenza nella selezione tra maschi di
lessonae e di esculentus). Altri parametri tenuti fissi nelle simulazioni sono il tasso di
sopravvivenza degli adulti,quello durante la metamorfosi e il numero massimo di girini
che lo stagno puo` sostenere.
Inoltre, per stressare le condizioni di equilibrio del sistema alle generazioni 40, 80, 120
e 160 una delle due popolazioni viene casualmente diminuita o aumentata del 50%.
Il primo risultato interessante che si ottiene e` che , per qualunque combinazione di
variazioni sulla fecondita` delle femmine delle due specie, l’indifferenza di scelta sessuale
(i.e. scelta casuale del partner) , ottenuta ponendo il valore di preferenza a 0.5 per
entrambe le tipologie di femmine, porta il sistema al collasso e all’estinzione di en-
trambe le specie. Popolazioni in condizione di equilibrio stabile si trovano solo quando
la preferenza per i maschi di lessonae delle femmine lessonae e` maggiore o uguale di
quella delle femmine di esculentus, inoltre tanto maggiore la fertilita` delle esculentus
rispetto alle lessonae proporzionalmente e tanto maggiore deve essere il divario della
preferenza nelle femmine delle due specie per i maschi di lessonae.
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Quando vengono introdotte le variazioni casuali di popolazione nelle generazioni
n · 40 tutte le popolazioni che si sono stabilizzate tendono a sopravvivere ad un even-
to casuale ma differenti parametri generano diversi tempi di recupero, eventi casuali
ripetuti possono destabilizzare un sistema lento a recuperare una situazione gia` alter-
ata.
Per testare ulteriormente le condizioni di stress dei sistemi sono state condotte sim-
ulazioni dove le popolazioni delle due diverse specie sono state fatte variare ad ogni
generazione indipendentemente di un -20% o un +20% .
In conclusione lo studio pone l’accento sul fatto che in questi sistemi bisogna in-
trodurre una qualche forma di selezione sessuale altrimenti e` impossibile raggiungere
condizioni di equilibrio. Tuttavia afferma anche che alcune fluttuazioni e composizioni
di popolazioni non possono essere spiegate soltanto con la selezione sessuale ma si-
curamente bisogna indagare anche su altre tipologie di fenomeni che ne spingono le
dinamiche. Il lavoro propone poi una versione piu´ complessa del semplice parametro
di preferenza sessuale come valore fisso ma una versione calcolata ad ogni iterazione in
base al rapporto delle due popolazioni di maschi nell’ecosistema.
Lo studio di questo articolo si e` rivelato molto interessante e sicuramente l’in-
troduzione della selezione sessuale nel mio modello ha permesso di ottenere risultati
stabili, senza l’introduzione di simili metodologia le mie simulazioni nel campo dei
modelli esclusivamente LE non potevano che comprovare il fatto che entro un numero
relativamente modesto di iterazioni il sistema collassava nell’estinzione di entrambe le
specie nel dato ecosistema.
2.3.4 Un modello stocastico con similari metodologie
Un modello molto simile a quello qui esposto e` stato usato nella pubbliazione [2] svilup-
pato sempre all’interno del dipartimento di informatica di Pisa.
Questo modello va a simulare sistemi ecologici relativi al Carassius gibelio, un pesce
della famiglia dei ciprinidi localizzato nell’area indoeuropea , questa specie ha la pos-
sibilita` di riprodursi sia sessualmente che asessualmente e le popolazioni con i due
comportamenti vivono in simpatria nelle stesse aree competendo per le risorse disponi-
bili.
Nel modello vengono descritte le due popolazioni dando una percentuale di quanti si
riproducono in un modo e nell’altro e viene mostrato come questo ha effetto sulla fit-
ness della popolazione. Anche questo studio pone l’accento tramite questo interessante
caso sulla domanda del come mai il modello di riproduzione sessuale nei vertebrati sia
cosi predominante rispetto a quello della riproduzione asessuata monosesso.
Il caso del Carassius gibelio e` interessante proprio perche` e` sia l’unico caso conosciuto
di vertebrati in cui popolazioni con ambo le modalita` riproduttive coesistono sia perche`
si ritiene che sia l’unica specie di vertebrati che non abbia origine da una specie ibrida.
Il modello postula che uno dei motivi che giustifica una componente a riproduzione ses-
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suale nella popolazione sia un ambiente mutevole. Infatti se consideriamo un ambiente
sempre costante a se stesso dopo un primo momento in cui una riproduzione sessuale
consente di rimescolare il genoma alla ricerca di soluzioni particolarmente adatte (fit) la
miglior soluzione per mantenere linee genetiche vincenti e` nella riproduzione asessuata
che conservano attraverso le generazioni (pur sfidando l’accumulo di mutazioni perni-
ciose) combinazioni di loci adatti una volta raggiunto un certo livello di adeguatezza
all’ambiente.
La presenza della componente a riproduzione sessuata e` quindi giustificata dalle vari-
azioni dell’ambiente che sconvolgendo i parametri di fitness andrebbero a penalizzare
fortemente una popolazione asessuata e quindi incapace di adattarsi al nuovo eco-
sistema, questa inadattabilita` unita al carico di mutazioni deleterie potrebbe quindi
spingere la specie sull’orlo dell’estinzione, possiamo quindi dire che mantenere una per-
centuale della popolazione a riproduzione sessuata garantisce una sorta di assicurazione
contro le fluttuazione dell’ambiente, una parte della popolazione ad alta adattabilita`
grazie alla ricombinazione del genoma per poi fornire nuove linee matriarcali clonali
adatte all’ambiente che possano prosperare.
Gli individui sono modellati con coppie di vettori che simboleggiano i due cromosomi
(parliamo solo di diploidi), i valori sono lunghi L dove con L intendiamo il numero di
loci che prendiamo in considerazione per la fitness (possono essere visti come insiemi
di loci, oppure loci particolarmente significativi per l’adattabilita` all’ambiente), ogni
locus puo` assumere i valori 0 ed 1, per un numero L di loci possiamo cosi avere 22L
possibili genotipi.
Il modello quindi nella sua meccanica vera e propria mostra certa popolazione caratter-
izzata da una percentuale che descrive che parte di essa si riproduce sessualmente e che
parte si riproduce asessualmente, questa percentuale puo` variare tra lo 0(riproduzione
del tutto sessuale) al 100 (riproduzione del tutto clonale).
Il simulatore valuta la fitness con lo stesso sistema usato nel lavoro proposto in questa
tesi, viene data una rappresentazione dell’ambiente sotto forma di valori ideali che i
singoli loci possono assumere .
Se indichiamo con ri il valore ottimale della risorsa dell’ambiente al cui adattamente e`
dedicato il locus i e con l′i ed l
′′
i i valori assunti nel locus i dai due cromosomi (parliamo
di diploidi) dell’esemplare in esame abbiamo una funziona di fitness cosi fatta:
(singolo locus)
f((l′i, l
′′
i ), ri) =

1 if l′i = l
′′
i = ri
1− δs if l′i 6= l′′i
1− s if l′i = l′′i 6= ri
(valore complessivo)
lf =
L∏
i=1
f((l′i, l
′′
i ), ri)
nella formula il valore δ indica il fattore di dominanza tra gli alleli, nel simulatore
e` considerato δ = 0.5 ad indicare che non c’e` predominanza tra i due loci ed essi
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contribuiscono ugualmente al valore di fitness.
La formula cosi posta presenta una fitness priva di epistasi e l’impostare il fattore
di dominanza allo 0.5 torna a modellare i valori che abbiamo gia` trovato nel precedente
modello di Som ed Reyer dove due loci parzialmente fit (nella loro pubblicazione si
parla di mutazioni) equivalgono ad un locus fit ed uno unfit.
La simulazione viene inizializzata con un’opportuna popolazione con un valore di fit-
ness medio, il valore di s e` , in funzione del numero dei loci, scelto per dare un valore
di loci fitness con valori tra 1 e 0.5.
Il valore di loci fitness viene poi valutato in due funzioni omologhe a quelle del sim-
ulatore argomento di tesi, la prima valuta in una funzione esponenziale la loci fit-
ness mediandola con un valore σ che rappresenta la durezza e la selettivita` dell’ambi-
ente, nella seconda la probabilita` esponenziale viene mediata con una carrying capacity
dell’ambiente (massima disponibilita` di risorse dell’ambiente) ed altri parametri.
Il simulatore prevede un certo ciclo di iterazioni in cui, per ogni iterazione, tutte le
femmine della popolazione si riproducono creando un certo numero di neonati, per og-
ni femmina stocasticamente sulla percentuale di riproduzione sessuale/asessuale viene
scelta una delle due modalita`.
Se viene selezionata la modalita` asessuale la femmina semplicemente produce tante
copie di se stessa, se viene scelta la modalita` sessuale allora viene casualmente scelto
un maschio tra i presenti e il patrimonio genetico dei neonati viene creato tramite nor-
male ricombinazione mendeliana con l’altro genitore (nella ricombinazione non sono
previste forme di segregazione dipendente tra differenti loci).
Dopo che e` avvenuta la riproduzione per ogni femmina e la nuova progenie e` generata
avviene una selezione seguendo come detto una serie di funzioni per calcolare di ogni
genotipo la probabilita` di sopravvivenza degli esemplari che viene applicata alle popo-
lazioni, il modello prevede overlapping tra le generazioni ed esemplari virtualmente
immortali per invecchiamento.
Il modello viene fatto girare per 500 iterazioni dopo di che e` possibile che entrambe
le popolazioni (sessuata ed asessuata) si siano estinte, coesistano secondo certe pro-
porzioni o ne sopravviva solo una.
Oltre questo normale ciclo iterativo principale il modello presenta due interessanti
funzionalita`, la prima e` una funzione che va a simulare un fenomeno di mutagenesi,
durante la riproduzione sia sessuata che asessuata c’e` una possibilita` che il valore di
un allele del nuovo individuo sia mutato, a differenza del simulatore che poi esporremo
qui la mutazione semplicemente complementa il valore del locus, se era 0 diviene 1 e
viceversa.
La seconda implementazione peculiare di questo modello e` la fluttuazione dell’ambiente.
Viene prefissato un periodo di stabilita` della durata di un numero n di iterazioni, ogni
n iterazione il vettore r, che rappresenta i valori dell’ambiente, viene complementato e
i valori invertiti (0 diviene 1 e viceversa) quindi il normale ciclo riproduzione/selezione
continua con i nuovi valori r per la selezione.
Le simulazioni vengono effettuate facendo variare diversi parametri come:
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Il numero di loci L (2, 5, 7) e di conseguenza i valori di s per mantenere sempre la
fitness tra 0.5 e 1.
Diversi periodi di stabilita` (50, 20 e 10 iterazioni).
Due diversi livelli di durezza dell’ambiente (σ = 0.7 e σ = 0.5).
Per vari valori di percentuale tra riproduzione asessuata e sessuale vengono raccolti
i valori per studiare vantaggi della riproduzione mista nella colonizzazione di nuovi
ambienti.
Tralasciando i risultati presentati da questo lavoro e` interessante vedere come sia
la base su cui ho lavorato per svilupparne una versione specifica per il caso della P.
esculetus estendendo le funzionalita` per confrontarsi con il fenomeno della poliplodia
e per ora tralasciando gli aspetti piu´ specifici alla modellazione delle fluttuazioni del-
l’ambiente.
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3 Il modello: materiale e metodi
Il modello che vogliamo qui proporre nasce con l’idea di voler fornire uno strumento
d’ausilio per lo sviluppo e la verifica di teorie sul sistema della P. esculetus.
Ho cercato nella stesura del codice di mantenere parametrico il maggior numero di
variabili in modo da poter accordare il simulatore ai lavori precedenti dai quali ho tratto
ispirazione, tutte le funzionalita` scelte per la modellazione possono essere impostate
in modo da poter accedere alle funzionalita` offerte oppure escluderle in quanto non
ritenute adatte o utili nell’approccio ad un dato fenomeno.
Il codice e` composto da una serie di procedure per la gestione delle liste , da alcune
procedure di controllo e di conversione dati , da quelle che vengono invocate all’inter-
no del ciclo del main che rappresenta il susseguirsi delle generazioni del sistema, altre
procedure valutano la fitness degli individui ed altre ancora infine gestiscono la visual-
izzazione dati su file e schermo o l’inizializzazione del sistema ad ogni simulazione. Le
metodologie usate sono specifiche per modellare il fenomeno della gametogenesi, della
riproduzione tra gli individui, il calcolo della fitness rispetto ad un dato ambiente, la
selezione sugli individui dati dal loro genotipo e dalle eventuali mutazioni accumulate
, l’invecchiamento e la popolazione dell’ecosistema.
Approfondiro` nel capitolo 5 le scelte prettamente implementative mentre vediamo
adesso le scelte principali sulle metodologie del modello.
3.1 Discussione sulla fitness
La valutazione della fitness dell’individuo e` una delle funzionalita` principali del model-
lo, il calcolo propriamente detto della fitness passa attraverso gran parte della matem-
atica impiegata nel simulatore all’interno del quale vengono fatte diverse assunzioni
che differenziano le scelte di modellazione da quelle dei precedenti simulatori visti
sull’argomento.
La funzione niche loci fitness(int niche[ ], int chromosome1[ ], int
chromosome2[ ] ) mette a confronto due cromosomi dell’individuo con una nicchia
dell’ambiente (che puo` essere l’unica o una delle presenti nell’ambiente) per ottenere
una valutazione dell’aderenza del contenuto dei due cromosomi con un particolare as-
petto dell’ambiente.
La funzione restituisce un float come valore della fitness variante tra 1 e 0, inizialmente
la fitness e` impostata al valore massimo di 1, quindi posizione per posizione i loci
omologhi dei due cromosomi vengono confrontati con il locus di riferimento ideale per
quel tratto nella nicchia dell’ambiente.
Quello che viene usate per modellare l’ambiente in una serie di nicchie e` un cromosoma
ideale che viene confrontato con quelli dell’individuo in esame per valutarne l’attinenza
a tale ideale configurazione dei loci.
L’algoritmo per ogni locus esegue in successione dei controlli tra i valori nei due cro-
mosomi e la nicchia di riferimento
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- Se il valore del locus e` uguale nei due cromosomi viene controllato se e` uguale al
valore che indica la mutazione deleteria, in quel caso se il locus e` di posizione
pari il valore della fitness viene moltiplicato per il valore associato alla doppia
mutazione L (delta double mutation elle) , cioe` la mutazione deleteria sul
cromosoma L in omozigosi, se la posizione dei due locus che contengono la mu-
tazione deleteria e` dispari allora ci troviamo nel caso della mutazione deleteria
in omozigosi sul cromosoma R ed il valore della fitness viene moltiplicato per un
valore associato a tale condizione (delta double mutation erre).
- Se invece il valore uguale nei due cromosomi e` uguale al valore considerato fit per
quella posizione nella nicchia il valore della fitness non viene moltiplicato per nul-
la, se entrambe sono diversi dal valore della nicchia (e sempre uguali tra di loro) la
fitness viene moltiplicata per il valore associato a tale caso (delta locus non fit).
Nella simulazione vediamo come tutti i parametri delta sono impostati compresi
tra 1 e 0, quindi vanno comunque a peggiorare il valore della fitness, nulla ci
vieta tuttavia di impostare delta per particolari condizioni (come potrebbe es-
sere una mutazione favorevole) con un valore maggiore di 1 che andrebbe cosi ad
aumentare il valore di fitness (fermo restante il massimo di 1).
- Se siamo nel caso invece in cui i due cromosomi presi in considerazione sono differen-
ti tra di loro possiamo avere il caso in cui uno dei due presenta la mutazione delete-
ria e quindi, sempre andando a guardare se la mutazione occorre in posizione pari
o dispari, andiamo a moltiplicare la fitness per il valore delta mutation elle
oppure delta mutation erre e se anche l’altro locus non corrisponde al val-
ore ottimale moltiplicheremo ulteriormente per delta locus non fit andando
ulteriormente ad abbassare il valore di fitness.
- Nel caso nessuno dei due cromosomi nella posizione che sta venendo presa in esame
contenesse la mutazione deleteria ed i valori differiscono tra di loro (quindi uno
dei due corrispondera` al valore ottimale e l’altro differira`) moltiplico la fitness
per il valore delta locus partial fit che rappresenta questa situazione.
Il confronto avviene per tutti i loci dei cromosomi continuando a moltiplicare la fitness
per i delta successivi corrispondenti alla situazione in cui il confronto con la nicchia
porta fino ad ottenere un risultato finale di fitness compreso tra 1 e 0 che viene restituito
dalla procedura come output.
Quindi vediamo come i parametri delta modellano il valore che vogliamo dare alla
valutazione dei valori nei loci degli esemplari in esame, e` possibile ad esempio porre
tutti i valori ad uno semplicemente decidendo che non siamo interessati a questo tipo di
selezione sulla popolazione ma solo in dipendenza ad esempio delle risorse dell’ambiente,
o dell’invecchiamento, oppure se vogliamo modellare un modello senza sovrapposizione
delle generazioni.
La procedura niche loci fitness viene invocata nella procedura best loci fitness
(int chromosome1[ ], int chromosome2[ ]) che la usa per confrontare i due cro-
mosomi in esame con ogni nicchia dell’ambiente e restituisce come risultato della fitness
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dei due cromosomi il risultato migliore ottenuto applicando la niche loci fitness con
le varie nicchie presenti.
Questa funzionalita` permette di poter modellare differenti cromosomi “ideali” per un
dato ambiente in modo da poter verificare alcune teorie che richiedono non un solo
genotipo “vincente” rispetto a tutti gli altri senza pero` appiattire completamente la
selezione dipendente dal genoma.
Per calcolare quindi la fitness dei loci di un diplode semplicemente chiamo best loci fitness
(int chromosome1[ ], int chromosome2[ ]) sui suoi due cromosomi, ma quando si
tratta di triploidi e tetraploidi uso le funzioni triploid loci fitness e tetraploid loci fitness
che prendono in input i 3 e 4 cromosomi degli esemplari di cui valutare la fitness, queste
due funzioni invocano best loci fitness (int chromosome1[ ], int chromosome2[
]) prendendo in esame tutte le possibili combinazioni di cromosomi presi a due a due
(per i triploidi 3 combinazioni, per i tetraploidi 6 combinazioni) e restituendo la fitness
migliore che sono riusciti ad ottenere per le varie nicchie dell’ecosistema.
3.2 La stima dei valori delta
Abbiamo visto come l’impostazione dei valori che regolano la gametogenesi ed i valori
che regolano la fitness siano quelli che rendono il simulatore particolarmente adattabile
a varie situazione.
La metodologia impiegata per la valutazione della fitness dei loci come abbiamo visto
deve molto della sua semantica ai valori dati alle variabili delta, vediamoli nel dettaglio.
I delta impiegati nella simulazione sono:
delta mutation elle (valore di default 0) valore associato alla presenza non in
omozigosi della mutazione nel cromosoma L, il valore 0 di default implica che se
non in omozigosi la mutazione nel cromosoma L risulta adatta all’ambiente, ques-
ta visione permette agli individui portatori della mutazione di prosperare e dif-
fonderla, avrebbe senso anche impostare una simulazione in cui la mutazione risul-
ta deleteria anche se in misura minore di quanto lo sia se presente in omozigosi,
questo si realizza innalzando i valore di delta mutation elle ponendolo, ad es-
empio pari al valore scelto per un valore non adatto del locus.
Altres`ı si potrebbe modellare semplicemente il valore in base a quello scelto per
la mutazione L in omozigosi in un dato locus per trovarci nelle condizioni viste
in precedenti modelli in cui la mutazione in due loci non in omozigosi equivale
come valore a quella di un singolo locus in omozigosi (i.e. la radice quadrata del
valore scelto per la doppia mutazione)
delta mutation erre (valore di default 0) come sopra ma riferito alla mutazione
sul cromosoma R che ricorre nei loci di posizione dispari.
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delta homo (valore di default 0.2) questo valore rappresenta il vantaggio (qui vis-
to come uno svantaggio per gli omozigoti) che gli ibridi hanno naturalmente nella
sopravvivenza rispetto agli omozigoti, piu´ il valore e` alto piu´ tale vantaggio sara`
marcato.
E’ un valore molto importante confrontato con la σ che fornisce una stima del-
la durezza dell’ambiente sulla selezione, accoppiamenti in cui questi valori sono
estremizzati portano ad un naturale prosperare degli ibridi in quanto rispetto
ad un ambiente molto duro si trovano avvantaggiati rispetto agli esemplari delle
specie progenitrici penalizzate nella competizione dal parametro delta homo fino
ad arrivare, per valori particolarmente duri di σ e penalizzanti di delta homo a
sistemi di puri ibridi anche in assenza di un reale accumulo di mutazioni deleterie
che portate in omozigosi vanno ad eliminare le specie genitrici.
delta locus partial fit e` il valore della riduzione della fitness relativo ad una coppia
di loci di cui solo uno dei due risulta non adatto all’ambiente mentre l’altro o
presenta la mutazione o presenta un valore fit. Possiamo associare dei valori a
questa costante seguendo due strategie, o in modo da ottenere un range di val-
ori massimi, medi e minimi di fitness che abbiamo decise rappresentativi oppure
scegliere tale valore in relazione ai valori di non adattezza perche` due loci parzial-
mente fit equivalgano ad un locus con valore non adatto e cosi via.
Ovviamente questo tipo di valori come tutti gli altri valori delta va relazionato al
numero di loci su cui e` impostato il simulatore in modo da suddividere in modo
lineare su ogni locus il peso che avra` sul valore di loci fitness finale.
delta locus non fit valore che riduce percentualmente la fitness in corrispondenza
di una coppia di loci entrambi non adatti per l’ambiente, anche questo come
il precedente dipende da che tipo di teoria stiamo studiando con il simulatore,
quali realta` modelliamo e da altri parametri come il numero di loci usato nella
rappresentazione dei cromosomi e cosi via
delta double mutation erre e delta double mutation elle valori attribuiti alla
fitness in presenza di mutazione sul cromosoma L o R in omozigosi, il valore di
default messo ad 1 rappresenta il fatto che tale mutazione in omozigosi e` letale
riducendo a 0 la fitness dell’individuo.
Per ora questo tipo di valori modella una assenza di epistasi tra i vari loci lascian-
do che non ci sia interconnessione tra di loro nella valutazione delle mutazioni.
Ad esempio, supposto un enviroment con una sola nicchia che considera fit i loci con il
valore 1 (quindi il massimo della fitness e` associata ad esempio al diploide (1, 1, 1, 1)(1,
1, 1, 1), il minimo al diploide (0, 0, 0, 0)(0, 0, 0, 0) ) con σ = 0.4 ed i valori di default
per i delta, avremo i seguenti valori per la loci fitness, ricordiamo che questi valori
vanno poi mediati dal numero della popolazione in competizione (popolazione corrente
+ numero della nuova progenie) e dalla quantita` di risorse dell’ambiente (espresso
dalla carrying capacity) per avere, in un dato momento dell’ecosistema, la probabilita`
di sopravvivenza di una data popolazione identificata dalla coppia cariotipo/genotipo.
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cariotipo genotipo loci fitness descrizione
LL (o RR) (0, 0, 0, 0)(0, 0,
0, 0)
0.41 Diploide omozigote completa-
mente un-fit con l’ambiente su
tutti i locii
LR (0, 0, 0, 0)(0, 0,
0, 0)
0.59 Diploide eterozigote completa-
mente un-fit con l’ambiente su
tutti i locii
LL (o RR) (1, 1, 1, 1)(0, 0,
0, 0)
0.63 Diploide eterozigote parzialmente
fit con l’ambiente su tutti i locii
LR (1, 1, 1, 1)(0, 0,
0, 0)
0.85 Diploide eterozigote parzialmente
fit con l’ambiente su tutti i locii
LL (o RR) (1, 1, 1, 1)(1, 1,
1, 1)
0.88 Diploide omozigote completa-
mente fit con l’ambiente su tutti
i locii
LR (1, 1, 1, 1)(1, 1,
1, 1)
1.00 Diploide eterozigote completa-
mente fit con l’ambiente su tutti
i locii
LL (2, 1, 2, 1)(2, 1,
2, 1)
0.04 Diploide omozigote L fit con l’am-
biente su tutti i loci dispari e che
presenta la doppia mutazione sui
loci pari
LR (2, 1, 2, 1)(1, 2,
1, 2)
1.00 Diploide eterozigote che porta
la mutazione nelle posizioni pari
del cromosoma L e dispari del
cromosoma R, fit nelle altre
posizioni
LL (2, 0, 1, 1)(0, 0,
0, 1)
0.57 Esempio di fitness con loci fit,
unfit e parzialmente fit per un
diploide omozigote
LR (2, 0, 1, 1)(0, 0,
0, 1)
0.87 Esempio di fitness con loci fit,
unfit e parzialmente fit per un
diploide eterozigote
I valori dei delta quindi sono stati scelti inizialmente per tenere, con un ambiente
dolce (σ = 0.4), i valori di sopravvivenza tra il 40% ed il 100% per gli omozigoti ed
il 60-100% per gli eterozigoti, e` possibile variando quindi i valori dei delta modellare
vari assunti e teoria , la mutazione porta un vantaggio quando e` in eterozigosi oppure
risulta negativa anche in questo caso? Quanto gli ibridi sono favoriti nella competizione
alla sopravvivenza rispetto agli omozigoti a parita` di genotipo?Vogliamo un modello
semplice che esprima delle semplici proprieta` non correlate alla fitness ponendo tutti
i delta a 0? Vogliamo considerare diversi valori per la mutazione sul gene R rispetto
al gene L? Tutte queste ipotesi possono essere date al sistema agendo sui valori dei
delta, sul fattore generico di durezza dell’ambiente σ o sui valori prefissati nel valori
rappresentativi della nicchia ambientale che rappresentiamo nel modello.
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Ancora, nello scegliere i valori delta bisogna tener conto del numero di loci usati
dal simulatore, la loci fitness risulta essere un valore ottenuto moltiplicando un valore
iniziale della fitness (di default 1) per i vari delta a seconda del confronto delle coppie
di loci con la nicchia (o le nicchie) dell’ambiente, quindi potremmo dire che il valore
minimo si avra` per :
fitness minima = fitness iniziale ∗ (1− delta locus non fit)numero loci
da cui possiamo ricavare un valore di delta locus non fit avendo in mente un
valore minimo da attribuire alla loci fitness, il valore della delta locus partial fit
si puo` ragionevolmente assumere il doppio di quello della delta associata alle coppie di
loci non adatti mentre i valori in corrispondenza della mutazione rispecchiano molto
quello che stiamo cercando di rappresentare.
Al pari dei delta anche il valore di fitness iniziale ha la sua importanza nella model-
lazione, potremmo volerlo impostare non ad 1 ma ad un valore minore per poi simulare
delle mutazioni positive con un fattore delta maggiore di 1, ad esempio potremmo avere
un valore di fitness iniziale di 0.8 ed un delta associato ad una mutazione favorevole
di 1.25, rimane comunque come valore massimo della fitness l’unita` a cui vengono nor-
malizzati risultati che alla fine del calcolo della loci-fitness andassero ad eccedere tale
valore.
3.3 Discussione sull’epistasi
Uno dei fenomeni importanti nel valutare la fitness di un dato cariotipo/genotipo e`
l’epistasi, soprattutto per quanto riguarda l’interazione della mutazione su piu´ loci tra
loro differenti. Valutando le scelte in altri simulatori e valutando i simulatori proposti
si identificano principalmente tre modi di modellarne il funzionamento: indipendente,
quadratico e con troncamento.
Il modello indipendente e` quello implementato nel simulatore presentato in questo
lavoro, semplicemente la fitness dei loci e` il risultato di una produttoria in cui ogni
termine rappresenta il confronto di due loci con il valore di riferimento nell’ambiente,
quindi non vi e` epistasi tra i singoli loci che contribuiscono indipendentemente al valore
del risultato finale della fitness.
Un modello quadratico prevede un certo grado di interazione sinergica tra i loci che
presentano la mutazione , la fitness relativa ad essi presenta una formulazione del tipo
Fitnessi = 1− h1 ∗ i+ h2 ∗ i2
Con h1 ed h2 costanti ed i numero di loci in cui e` presente la mutazione in omozigosi
Valori realistici di h1 ed h2 possono essere h1 = 0.014 ed h2 = 0.0112, ovviamente
tutto va tarato in funzione del numero di loci per cromosoma che il simulatore prende in
considerazione. Per valori di i per cui Fitnessi ≥ 0 consideriamo il valore Fitnessi = 0.
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Nel modello per troncamento abbiamo una sinergia con soglia dei loci in cui la
mutazione e` presente, i loci in cui e` presente la mutazione (con o senza omozigosi)
non hanno effetto negativo sulla fitness se non quando raggiungono una certa soglia,
quando invece la si raggiunge la fitness cala direttamente a zero.
Concettualmente il simulatore qui implementato usa un modello indipendente in
cui locus per locus viene prodotto un fattore per cui viene moltiplicato il valore di
fitness partendo da un certo valore di default iniziale, de facto il settaggio tipico dei
valori usato in gran parte delle simulazioni prevede che la mutazione non in omozigosi
non abbia impatto sulla fitness e, la prima volta che viene trovata in omozigosi, faccia
precipitare la fitness a valori prossimi allo zero e questo sarebbe in effetti molto simile
al modello per troncamento con soglia pari ad 1.
Ad ogni modo non presenterebbe nessuna difficolta` inserire nella procedura
niche loci fitness un contatore che conta il numero di occorrenze della mutazione
(solo in omozigosi nel caso) invece che moltiplicare la fitness per il delta opportuno ed
alla fine calcoli, seguendo una formula quadratica o con troncamento, un opportuno
fattore per cui moltiplicare la fitness risultante dal normale confronto con i loci fit,
unfit e parzialmente fit restanti in cui non si manifesta la mutazione.
3.4 La stima degli altri parametri
Oltre ai parametri delta che abbiamo visto entrare direttamente nel calcolo della loci
fitness ci sono tutta un’altra serie di parametri che contribuiscono sia al calcolo della
p death(σ, carrying capacity, offspring per female) sia altri che contribuiscono in
altri modi come l’eta` massima di vita o l’eta` minima a cui e` possibile che gli esemplari
si riproducano.
Oltre questi assolutamente determinanti sono i parametri che impongono le probabilita`
nel processo di gametogenesi. La tara di questi parametri aggiunge la possibilita` al
simulatore di poter andare a modellare una serie di sfumature che possono renderlo
strumento utile per la verifica di particolari teorie.
La tara del valore σ va sempre visto in correlazione con i valori delta con i quali
entra in compartecipazione nella valutazione della loci fitness. Un valore molto al-
to di σ (ambiente molto dolce) permette ad individui anche con una fitness dei loci
nulla di sopravvivere mentre valori molto bassi (ambiente duro) favoriscono, in rap-
porto allo svantaggio che viene dato da delta homo, gli ibridi rispetto alle specie pure.
Inoltre ambienti duri reprimono facilmente come vedremo il diffondersi di esemplari
privi di mutazioni se a queste non vengono date penalita` dal punto di vista della fit-
ness. Popolazioni uguali lasciate ad evolversi in ambienti con lo stesso tipo di nicchie
e parametri simili evolvono verso equilibri completamente diversi per differenti valori
di σ. Possiamo fare uno strano parallelismo dicendo che la σ e` una sorta di inerzia del
sistema, una σ alta permette a popolazioni inizialmente poco fit ma che trasportano
un’anomalia nell’ecosistema di attecchire e andare a modificarlo nel tempo avendo la
possibilita` di sopravvivere ad un primo periodo in cui il loro patrimonio genetico e la
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relativa fitness sono piuttosto basse, al contrario un σ basso che delinea un ambiente
duro non consente grandi variazioni dalle linee genetiche gia` affermate e consolidate
nel sistema andando a precludere la possibilita` di attecchire a nuove linee che non si
dimostrino immediatamente competitive, questo lo vedremo meglio nelle simulazioni
che presenteremo nel capitolo 5 e 6.
Il valore offspring per female indica per ogni incrocio quanti neonati potenzial-
mente vengono introdotti nell’ambiente, e` in un certo qual modo il fattore moltiplicativo
di una generazione per formare la successiva, ogni femmina della popolazione si ripro-
duce creando tale valore di neonati.
Un valore alto di questo parametro fa si che la capacita` massima dell’ambiente venga
rapidamente saturata in poche generazioni rendendo subito la concorrenza tra gli indi-
vidui molto alta, questo taglia fuori in fretta le discendenze che non sono partite nella
generazione 0 con un patrimonio genetico favorito, un valore piu´ basso invece rende la
saturazione dell’ambiente lenta e graduale permettendo nel frattempo, tramite incroci
di natura sessuale o emiclonale, anche a popolazioni che all’iterazione 0 non mostra-
vano una gran fitness all’ambiente di poter portare avanti i loro tratti peculiari.
Ad esempio potremmo immettere in un sistema RE dove non vi sono mutazioni dele-
terie una decina di esemplari che la portano sul gene R, i restanti valori nei loci non
sono particolarmente favorevoli o comunque nella media.
Se il numero di progenie per accoppiamento e` elevato l’ambiente presto sara` altamente
competitivo per le poche risorse e gli esemplari soccomberanno permettendo alla popo-
lazione globale di purificare la mutazione dal patrimonio comune, se invece il numero
e` basso o moderato magari alcuni incroci favoriranno la nascita di esemplari porta-
tori della mutazione maggiormente fit e pian piano questa attecchira` in pianta stabile
all’interno della colonia.
Speculare e` chiaramente il parametro carrying capacity che puo` variare tra valori
molto grandi a molto piccoli, l’accoppiata offspring per female e carrying capacity
determina quindi quanto rapidamente la selezione si fa dura con l’aumentare della
popolazione anche se, per alcuni modelli da implementare, la carrying capacity e`
un parametro non rilevante e viene impostato particolarmente alto .
Un’ultima considerazione interessante sulla carrying capacity consiste nel notare
come ( lo vedremo poi nell’implementazione del simulatore) il suo valore sia l’unico
vero parametro di dimensionamento del problema e quindi dei tempi di durata di una
simulazione che puo` essere di pochissimi minuti per carrying capacity realistiche di
poche migliaia di esemplari fino a circa un’oretta per una carrying capacity dell’ordine
di pochi milioni (per le 140 iterazioni di default).
Altri parametri della simulazione sono l’eta` minima di riproduzione, l’eta` massima
di vita e ovviamente il numero di iterazioni/generazioni sulle quali viene fatta girare
la simulazione.
L’eta` massima e` un parametro che va visto in relazione con il valore di σ altrimenti
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potrebbe risultare inusato in quanto nessun esemplare statisticamente comunque rag-
giungerebbe l’eta` tale da essere eliminata da tale margine imposto , possiamo inoltre
semplicemente regolare questo parametro al valore minimo e cosi avere un modello
senza overlapping tra le generazioni, oppure possiamo dare un valore pari al numero di
generazioni su cui facciamo la simulazione per avere un overlapping completo, valori in-
termedi sono usati tenendo comunque presente che per carrying capacity dell’ambiente
limitate nessun esemplare riuscira` ad ogni modo a risultare immortale nel modello.
L’eta` minima per la riproduzione e` un’altro parametro che introduce sfumature che
possono darci informazioni specifiche nella generazione e prova di particolari teorie.
Porre questo parametro ad un valore maggiore di zero vuol dire dare la possibilita` di
riprodursi solo ad esemplari che sono sopravvissuti alla selezione applicata del mod-
ello un certo numero di iterazioni, asintoticamente nulla cambia per i risultati attesi
sull’evoluzione delle popolazioni ma, per piccole simulazioni questo parametro puo`
rapidamente smorzare linee clonali ed emiclonali sfavorite dall’ambiente sul piano della
fitness.
In ultimo i risultati delle simulazioni sono influenzate dal numero di iterazioni che
diamo al sistema per evolvere, un numero troppo breve potrebbe non essere sufficiente
ad ottenere popolazioni stabili. Nello scegliere il numero di generazioni possiamo sia
impostare un numero di iterazioni provenienti da un’idea che ci siamo fatti del modello,
come le 8000 scelte nel modello di Reyer che stima in quel numero le generazioni
intercorse dall’ultima era glaciale oppure prendere un numero di iterazioni per le quali
i fenomeni che vogliamo osservare giungano a dei valori stabili.
Normalmente con le 140 iterazioni che ho usato per la maggior parte delle simulazioni
che mostrero` ottengo che la popolazione iniziale si e stabilizzata in un risultato finale,
solo per alcuni fenomeni e` stato necessario portare il numero di iterazioni sul migliaio,
oltre in genere risulta inutile e non fornisce che cambiamenti dell’ordine dello 0, 01%.
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4 Implementazioni
La progettazione del simulatore ha portato a delle scelte sulle basi di dati utilizzate e
sul codice per incorporare i vari aspetti del problema, rendere la componente stocastica
del modello e gestire una varieta` se non realistica almeno apprezzabile nei genotipi che
possono essere riscontrati sperimentalmente. Il simulatore e` sviluppato in linguaggio
C++ su Visual Studio 2010.
4.1 Rappresentazione della popolazione e dei dati
Il simulatore descrive come si evolvono popolazioni di P.ridibundus , P. lessonae e
P. esculetus nel susseguirsi delle generazioni .Una popolazione e` definita da varie sot-
topopolazioni definite all’interno delle struttura dati del simulatore dalla quadrupla di
elementi cariotipo/genotipo/sesso/eta`.
All’interno dei cariotipi possibili (RR, LL, LR, LLR, LRR, LLRR) per descrivere il
genotipo di ogni cromosoma ho scelto un array di valori, ogni posizione dell’array un
locus (o insieme di loci significativo) del cromosoma. Ogni locus puo` assumere valore 1
o 0 a rappresentare differenti caratteri per il fenotipo indotto dal locus oppure il valore
2 per indicare la presenza nel locus di una mutazione deleteria.
Ai fini della modellazione del fenomeno , e` bene ribadire, che ognuno dei loci individ-
uato da una posizione dell’array che costituisce il cromosoma non vuole individuare un
particolare locus effettivamente presente quanto piuttosto ad indicare una certa propri-
eta` che influisce in maniera preponderante sulla valutazione della fitness dell’esemplare
, potrebbe essere la produzione di un dato enzima atto ad assimilare un particolare nu-
trimento di cui l’ambiente e` ricco o un fattore di resistenza ad un particolare parassita.
Avremo quindi rappresentazioni di cromosomi del tipo (0, 1, 1, 2) , (0, 0, 1, 0) e cosi
via , avremo quindi esemplari diplodi rappresentati tipo (0, 1, 1, 0)(2, 0, 1, 1) , triploidi
tipo (1, 1, 0, 1)(1, 2, 1, 1)(0, 0, 1, 0) e tetraploidi come ad esempio (1, 1, 0, 1)(1, 1,
2, 1) (1, 1, 0, 1)(1, 2, 1, 0). Inizialmente , in fase di creazione, il modello presentava
solo due loci per cromosoma e non sarebbe per nulla difficile estendere la versione che
presento in questo lavoro a 8 o addirittura a 16 (numero effettivo di loci che sono stati
marcati nelle P. esculetus nei lavori che ho studiato) loci per cromosoma.
Tuttavia per il tipo di fenomeni e meccaniche che vogliamo catturare con il simula-
tore 4 loci e` sembrato un numero sufficientemente espressivo (nel caso dei tetraploidi
abbiamo 316 = 43.046.721 differenti genotipi).
Nel rappresentare i loci interessati dalla mutazione assumiamo come convenzione che le
mutazione deleterie nel cromosoma L vadano ad accumularsi nei loci pari (nel modello
a 4 loci nelle posizioni 0 e 2) mentre quelle del cromosoma R si accumulano nei loci
dispari (nel modello a 4 loci nelle posizioni 1 e 3), questo permette di avere omozigosi
tra le mutazioni con una corrispondenza diretta solo per gli individui RR o LL e non
quando confrontiamo due cromosomi differenti.
La popolazione e` quindi rappresentata da liste di oggetti caratterizzati da un cariotipo
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(LL, RR, LR, LRR, LLR, LLRR), sesso, genotipo ( composto di due, tre o quattro
cromosomi di quattro loci), un’eta` e il numero di esemplari identificati dalla quaterna
precedente, ad esempio avremo la popolazione di LR maschi con genotipo (1, 1, 0, 1)(0,
2, 1, 0) di 3 anni con 230 esemplari.
Inizialmente, quando il simulatore contava solo due loci per cromosoma avevo cre-
ato come struttura dati dodici matrici, ognuna rappresentativa di un tipo ed un sesso
(ad esempio la matrice dei maschi LLR), ogni matrice con tante righe quanti i genotipi
(32 per i diploidi, 36 per i triploidi e 38 per i tetraploidi) ed un numero di colonne pari
all’eta` delle rane (la vita massima per un P. esculetus raramente raggiunge i 10 anni
di vita), in ogni entry della matrice il numero di esemplari per quel particolare valore
di genotipo ed eta` (e quindi tipo e sesso identificati dalla matrice in cui ci troviamo).
Questo tipo di approccio per definire le popolazioni andava bene durante la prima
stesura del simulatore ma, andando ad aumentare il numero di loci e quindi esponen-
zialmente i possibili genotipi, nella seconda versione , passando a 3 loci per cromosoma,
le strutture dati direttamente in memoria non sono state piu´ sufficienti per contenere
direttamente le matrici divenute piuttosto grandi.
Ho allora incorporato nel codice delle chiamate ad un database Mysql per gestire tutta
la parte dati con un database dedicato per contenere le popolazioni dell’enclave suddi-
vise per cariotipo, genotipo, sesso ed eta`. La soluzione e` stata soddisfacente per 3 loci
ma gia` passando a 4, e nell’ottica di espandere successivamente a 8 e 16, il problema si
e` rivelato essere non piu´ lo spazio in memoria (anche se un 4-6 giga di DB sono corposi
da gestire) ma il tempo, ogni iterazione della simulazione andava a prendere un paio
di minuti che, per le tipiche 200 generazioni di ogni simulazione, iniziava ad essere un
po` troppo. Alla fine se le tabelle ed i genotipi andavano crescendo con il numero di
loci considerati rimaneva invece costante il numero di rane presenti all’interno della
simulazione in dipendenza alle risorse prestabilite per un dato ambiente (normalmente
non si va oltre le 20-30.000 rane in una simulazione e simulazioni con pochissime migli-
aia rappresentano abbastanza bene la realta` di uno stagno), ho quindi risolto usando
invece di una struttura dati fissa, DB esterno o matrici/array a runtime, delle liste
dinamiche in cui vengono introdotte con le loro caratteristiche peculiari solamente gli
esemplari che vengono a generarsi effettivamente durante la simulazione o introdotti
inizialmente per la configurazione iniziale.
La soluzione prevede liste di oggetti dove ogni oggetto contiene la tripla(eta`, genotipo,
numero esemplari) mentre sesso e cariotipo vengono identificati dalla lista in cui gli
oggetti vengono accodati , esistono tre array di puntatori, uno per i diploidi, uno per i
triploidi ed uno per i tetraploidi che puntano alle liste.
L’array di puntatori ai diploidi ha 5 posizioni: maschi e femmine LL, maschi e femmine
LR e femmine RR, l’array di puntatori ai triploidi ha 4 posizioni:maschi e femmine LRR
ed LLR, quello dei tetraploidi solo 2 posizioni per maschi e femmine LLRR. Oltre ad
array di puntatori e liste che mantengono la rappresentazione della popolazioni sono
presenti per ogni combinazione cariotipo e sesso delle liste che vengono usate per gestire
gli offspring ad ogni generazione, in queste liste vengono registrati i nuovi esemplari
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man mano che vengono generati dal simulatore e vengono poi migrati nelle liste delle
popolazioni alla fine del processo che applica la selezione ai nuovi nati.
Il genotipo negli oggetti delle liste e` modellato tramite un campo che contiene un
unsigned long int la cui rappresentazione in sistema ternario (per i valori [0, 1, 2])
rappresenta il contenuto dei due, tre o quattro cromosomi, la conversione nel e dal
sistema decimale al sistema ternario sono eseguite da due procedure preposte invocate
nel codice quando serve leggere e scrivere tali informazioni negli oggetti delle liste del-
la popolazione. Come detto precedentemente si puo` estendere a sufficienza il campo
variabile, o addirittura usarne due, per poter portare il numero di loci a 8 o anche a
16 senza il problema riscontrato inizialmente di avere grossi limiti alla memoria o alla
velocita` della simulazione.
Abbiamo poi diverse variabili che contengono i parametri sul numero di loci, numero
di offspring per femmina feconda, l’eta` minima a cui iniziano a riprodursi le femmine,
le percentuali della gametogenesi per tipologia e sesso, e i parametri relativi all’effetto
dei loci fit, unfit o della mutazione deleteria (in eterozigosi o omozigosi) sulla fitness
dell’esemplare.
Tutta questa serie di parametri descrivono come supponiamo funzionino ed influiscano
le variabili prese in esame sulla capacita` riproduttiva e sulla sopravvivenza degli indi-
vidui, sono questi assieme alla popolazione iniziale su cui applico la simulazione e la
componente stocastica a determinare l’evoluzione del sistema.
L’ambiente e` modellato con una matrice di un numero di righe variabile (nella
versione qui presentata uguale ad una singola riga) e con un numero di colonne pari al
numero di loci utilizzati nella rappresentazione dei cromosomi, le entry della matrice
hanno un valore di 0 o 1 e corrispondono al valore che il locus corrispondente di un
cromosoma deve avere per essere considerato fit a quel tratto di ambiente. Potremmo
dire che l’ambiente e` descritto da un profilo di un cromosoma che risulta essere perfetto
per sopravvivere in quel dato ambiente, per capirci meglio immaginiamo un ambiente
dove sopravvive chi produce un certo enzima per assimilare un particolare insetto di
cui e` pieno il posto, vive meglio chi ha la pelle marrone scuro che meglio si mimetizza e
ha la pelle spessa adatta a resistere ad un certo parassita, queste caratteristiche hanno
un valore 0 o 1 in un dato locus e corrispondere a quel modello vuol dire massimizzare
la propria fitness all’ambiente.
Un ambiente puo` essere rappresentato da una matrice con piu` di una riga e ciascuna
di esse rappresenta una configurazione di loci ottimale che massimizza la fitness di un
esemplare, potremmo parlare di differenti nicchie ecologiche dell’ambiente in cui un
particolare genotipo puo` risultare vincente.
Altro descrittore dell’ambiente e` il parametro σ che indica la “durezza” dell’ambi-
ente, mentre la matrice della fitness descrive quali caratteristiche rendono un individuo
piu´ o meno adatto alla sopravvivenza il fattore σ indica semplicemente quanto dura
sia la sopravvivenza per i non adatti. Vedremo poi come nella formula per la determi-
nazione della fitness compaia il valore all’interno di una distribuzione di probabilita`
di tipo esponenziale.
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Infine l’ultimo parametro descrittore dell’ambiente e` la cosiddetta carrying capacity
cioe` le risorse di cui dispone l’ambiente e quanti individui e` in grado di nutrire e far
sopravvivere, anche questo parametro influisce sulla fitness dell’individuo, a differenza
del fattore di durezza la carrying capacity influisce positivamente sulla fitness quando
vi sono nell’ambiente pochi esemplari, poi man mano la popolazione cresce saturando
la disponibilita` di risorse questo fattore determina un’ulteriore freno alla sopravvivenza
degli esemplari.
Riassumendo :
- la matrice enviroment genera un valore iniziale di fitness data dal genotipo e dal
tipo della popolazione in esame
- il parametro σ riduce il valore della fitness in maniera uniforme per tutti i genotipi
all’interno della distribuzione esponenziale nel calcolo della probabilita` di soprav-
vivenza, ovviamente la riduzione proporzionale alla loci fitness dell’individuo,
un individuo con loci fitness di 1 non verra` condizionato dal valore di σ ed il
suo valore massimo di fitness rimarra` inalterato.
- la carrying capacity rappresenta un fattore legato al numero di individui totali
della popolazione e rende la sopravvivenza degli esemplari piu´ facile o difficile a
seconda di quanto l’ambiente sia saturo o meno.
Completano i dati e le strutture dati il numero di iterazioni da effettuare, il file su
cui stampare i risultati ed altre variabili di controllo.
4.2 Il ciclo del Main e procedure principali
All’interno del ciclo del Main, in cui si entra dopo una prima fase di inizializzazione,
troviamo una serie di chiamate di procedure che realizzano le principali funzionalita`
del simulatore.
La prima procedura chiamata e` reproduction list ( ) , questa funzione calcola
la nuova generazione di girini a partire dalla popolazione corrente.
All’interno della reproduction list vengono prese in considerazione le liste di popo-
lazioni femminili (femmine LL, LR, RR, LLR, LRR ed LLRR) , scelta una lista vengono
sequenzialmente presi in esame gli oggetto della lista filtrati dall’eventuale eta` minima
per la riproduzione (ogni oggetto rappresenta un certo numero di esemplari di rana
con stesso genotipo, sesso ed eta`) ed inizia un ciclo con tante iterazioni quanti sono
gli esemplari dell’oggetto invocando ogni volta prima la procedura choose male list
(che seleziona casualmente un partner maschile per la riproduzione) e poi la procedura
sexual reproduction list che prende in input i dati delle due rane che vanno ad
accoppiarsi.
In questo modo di procedere vengono dati come assunti il fatto che ogni femmina si
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riproduca nel ciclo riproduttivo e che un maschio possa essere scelto come partner da
piu` di una femmina come da nessuna.
La sexual reproduction list, presi i due esemplari da incrociare , ripete il ciclo di
riproduzione tante volte quanto un parametro del simulatore che approssima il numero
di uova fertili una femmina produce (nelle simulazioni che presentiamo in questa tesi
usiamo normalmente il valore di 10, ma sarebbe realistico supporne un numero piu´
elevato), per ognuno dei due esemplari viene eseguita la procedura gametogenesis che
produce uova o sperma dell’individuo selezionando a seconda della sua specie e di un
fattore casuale confrontato con le percentuali sperimentali osservate dai biologi. Si de-
termina cosi quale tipologia di gamete viene prodotto, clonale o ricombinato , diploide
o aploide.
La ricombinazione mendeliana viene gestita creando il corredo del gamete selezio-
nando per ogni locus un valore a caso tra i loci corrispondenti dei due cromosomi
omologhi del genitore altrimenti si ha gametogenesi clonale e il gamete e` una copia
dei loci del genitore (del cromosoma R o L a seconda di quale viene prodotto dall’ibri-
do). Una volta ottenuti i due gameti dei genitori vengono presi in input e ricombinati
dalla procedura gamete combination che produce una nuova progenie, questo risulta-
to viene restituito a sexual reproduction list che va a inserire la nuova progenie
nelle liste degli offspring corrispondenti (se vi e` gia` un oggetto in lista con quel cari-
otipo/sesso/genotipo ne incrementa il numero di esemplari di uno, altrimenti crea un
nuovo oggetto con un solo esemplare e lo inserisce nella lista cariotipo/sesso corrispon-
dente).
E’ possibile a priori di qualunque considerazione legata alla fitness inibire la nasci-
ta di esemplari omozigoti LL or RR impostando a 0 i parametri RR on ed LL on ,
questo perche` ancora e` in discussione il motivo per cui da individui ibridi nascano solo
esemplari delle specie genitrici che non sopravvivono alla fase di girino, nelle simu-
lazioni della tesi e nel modello che qui usiamo supponiamo sia a causa di mutazioni
che in omozigosi causano un drastico abbassamento della fitness dell’individuo ma si
potrebbero anche richiedere delle simulazioni dove non viene presa in considerazione
la modellazione della fitness in cui si vuole semplicemente modellare questo fenomeno
senza attribuirgli una spiegazione legata a mutazioni perniciose.
Una volta che tramite reproduction list( ) il programma ha passato in rassegna
tutte le femmine della popolazione, per ognuna selezionato casualmente un maschio,
effettuata la gametogenesi per entrambe e generato un numero prefissato di individui
viene eseguita la seconda funzione fondamentale, la viability selection list( )
che si occupa del processo di selezione naturale all’interno della colonia di rane.
La viability selection list( ) scorre le liste della popolazione e degli offspring,
per ogni oggetto in base al suo cariotipo/genotipo calcola un valore di fitness (tramite
le funzioni individual fitness) relativo all’ambiente dato in input al simulatore (con
una o piu` nicchie) , in seguito in funzione del valore di fitness calcolato, il valore σ di
durezza dell’ambiente, il numero di individui che forma la colonia e le risorse limitate
dell’ambiente (espresse dalla carrying capacity) viene individuata per quella partico-
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lare coppia cariotipo/genotipo tramite una distribuzione esponenziale una probabilita`
di mortalita` (p death), questa probabilita` assieme al numero di individui viene dato in
pasto alla procedura selection of individuals che restituisce il numero di esemplari
sopravvissuti di quel particolare sesso/genotipo/cariotipo/eta` o degli offspring di un
dato sesso/genotipo/cariotipo.
Anche la procedura selection of individuals applica casualita` su ogni singolo in-
dividuo non limitandosi a moltiplicare brutalmente il numero di individui per la per-
centuale di sopravvivenza, questo per aggiungere un’ulteriore tocco di varianza alla
simulazione.
Dopo che la selezione e` stata applicata a tutte le liste della popolazione e a tutte
le liste degli offspring , in fondo alla procedura viability selection list( ) viene
chiamata la procedura shift list( ) che modella l’invecchiamento della popolazione.
La shift list( ) ancora una volta scorre le liste della popolazione dopo la se-
lezione della viability selection list( ) e aumenta l’eta` di ogni oggetto di uno,
se l’eta` dell’oggetto supera quella stabilita come limite della speranza di vita delle rane
esso , con tutti i relativi esemplari rappresentati, viene eliminato.
Dopo che l’eta` di tutti gli oggetti delle liste della popolazione e` stato incrementato
di uno, oppure eliminato per vecchiaia, gli oggetti nelle liste degli offspring vengono
inseriti nelle corrispettive liste tipo/sesso con il corretto numero di esemplari ed eta`
pari a zero. Non c’e` bisogno di controlli sull’inserzione di oggetti in questa fase in
quanto al momento in cui avviene questa inserzione non esistono altri oggetti nelle
liste con eta` zero in quanto e` gia` avvenuto l’ “invecchiamento” delle liste.
Le liste degli offspring vengono quindi azzerate e la memoria occupata dagli oggetti
che la costituivano disallocata.
Alla fine della shift list( ) e quindi di tutta la viability selection list(
) ci troviamo quindi con le liste prive di parte della popolazione in conseguenza alla
possibilita` di morte per ogni oggetto delle liste (adulti o offspring), i sopravvissuti in-
vecchiati di un anno (ed eliminati se troppo vecchi) e gli offspring sopravvissuti alla
selezione aggiunti come nuovi individui di eta` zero.
Il ciclo del main prosegue quindi visualizzando alcune informazioni (valore minimo/
medio/ massimo della fitness) e trascrivendo in un file di risultati i dati relativi alla
popolazione per quella specifica iterazione, nello specifico vengono riportati il numero
dell’iterazione/generazione, il valore medio della fitness, il totale della popolazione, la
sua suddivisione in maschi e femmine sia come numero di esemplari che come per-
centuale sulla popolazione totale, il numero totale e la percentuale della popolazione
complessiva delle varie popolazioni per sesso/tipo, la diffusione della mutazione delete-
ria sul cromosoma L (numero e percentuale), sul cromosoma R (numero e percentuale)
e di entrambe in omozigosi (numero totale e percentuale sulla popolazione totale).
Esempio:
iterazione 6
valore medio della fitness 0.63
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tot. pop. 1204 — tot. female 607 —tot. male 597
mLL 561 (46.59%)|fLL 569(47.26%) |fRR 0(0.00%) |mLR 7 (0.58%) |fLR 14(1.16%)|mLLR
29(2.41%)|fLLR 24(1.99%)|mLRR 0(0.00%)|
fLRR 0(0.00%)|mLLRR 0(0.00%)| fLLRR 0(0.00%) |
L mut. 0 (0.00%)|R mut. 74(6.15%) |2L mut. 0(0.00%) |2R mut. 0(0.00%)—
Alla fine delle iterazioni previste viene stampata sul file la popolazione con per ogni
tipologia sesso/tipo il numero di esemplari per ogni genotipo.Esempio:
Popolazione finale , rappresentazione estesa:
———————————
LR maschi
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 206 esemplari di eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 6 esemplari di eta’ 2
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 1 esemplari di eta’ 4
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 1 esemplari di eta’ 3
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 51 esemplari di eta’ 1
———————————
LR femmine
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 290 esemplari di eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 7 esemplari di eta’ 2
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 2 esemplari di eta’ 4
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 4 esemplari di eta’ 3
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 63 esemplari di eta’ 1
———————————
LL maschi
la lista e’ vuota
———————————
LL femmine
la lista e’ vuota
———————————
RR femmine
la lista e’ vuota
———————————
LLR maschi
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 184 esemplari di eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 3 esemplari di eta’ 2
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 22 esemplari di eta’ 1
———————————
LLR femmine
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 102 esemplari di eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 2 esemplari di eta’ 2
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 15 esemplari di eta’ 1
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———————————
LRR maschi
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 17 esemplari di eta’ 0
———————————
LRR femmine
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 363 esemplari di eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 15 esemplari di eta’ 2
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 3 esemplari di eta’ 3
genotipo [2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 56 esemplari di eta’ 1
———————————
LLRR maschi
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 8 esemplari di
eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 2 esemplari di
eta’ 1
———————————
LLRR femmine
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 7 esemplari di
eta’ 0
genotipo [2, 1, 2, 1][2, 1, 2, 1][1, 2, 1, 2][1, 2, 1, 2] con fitness 1.00 e con 1 esemplari di
eta’ 1
———————————
4.3 Il calcolo della fitness individuale e della probabilita` di
morte relativa
Partendo dal valore di loci fitness calcolato tramite i parametri delta e il confronto con
le nicchie dell’ecosistema passiamo alla fitness individuale tramite una distribuzione
esponenziale mediata dal fattore σ
fitnessindividual = e
−
(
(1− fitnessloci)2
2σ2
)
Vediamo in figura esempi della distribuzione per valori di σ = { 0.1 , 0.3 , 0.5
} , le tre curve mostrano come mentre in un ambiente dolce si ha una speramza di
spravvivenza anche per individui che presentano unaloci fitness pari a zero, questo
non avviene per ambienti piu´ duri di sopravvivenza. Addirittura per ambienti estremi
c’e` speranza di sopravvivenza solo per gli individui che superano una certa soglia di
fitness sotto la quale praticamente le probabilita` di sopravvivenza si annullano.
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E’ possibile anche usare per il calcolo della fitness individual una funzione di densita`
Gaussiana con µ = 1 del tipo:
fitnessindividual = (2piσ
2)−1/2 e
−
(
(1− fitnessloci)2
2σ2
)
Indipendentemente dal tipo di distribuzione usata ricaveremo a partire da questo
valore la percentuale di mortalita` relativa ad un particolare genotipo ed alla popolazione
attuale in riferimento all’ambiente (caratterizzato da una certa carrying capacity) us-
ando una versione modificata della formula usata nel modello di Beverton-Holt.
Il modello di Beverton-Holt e` un classico nella modellazione di popolazioni in tempo
discreto che d a` una stima del numero atteso di individui per la generazione n + 1 in
funzione del numero di individui presenti nella generazione precedente.
nt+1 =
R0nt
1 + nt/M
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Dove R0 e` il valore di proliferazione per generazione ed M e` la carrying capacity
dell’ambiente. Nonostante si tratti di un modello non lineare puo` comunque essere
risolto esplicitamente essendo comunque lineare per 1/n, la soluzione e`:
nt =
Kn0
n0 + (K − n0)R−t0
con K = (R0 - 1) , questa soluzione puo` essere confrontata con le equazioni per la
crescita delle popolazioni con tempo continuo di Verhulst nella forma di :
dN
dt
= rN(1− N
K
)
dove K e` ancora la carrying capacity del sistema ed r il valore di crescita intrinseco
della popolazione, anche questa formula ha una sua equazione risolutiva in :
N(t) =
KN(0)
N(0) + (K −N(0))e−rt
Seguendo questo tipo di modellazione e tenendo presente le specifiche di questo
lavoro la formula effettivamente implementata nel simulatore e` :
p death = 1− 1
1 + (offspring per female×%femmine× popolazione totale
fitness genotipo× carrying capacity )
il termine offspring per female×%femmine× popolazione totale mi restituisce
de facto il numero totale dei neonati per quella generazione, al denominatore (del de-
nominatore) trovo il termine fitness genotipo× carrying capacity ambiente, dove la
fitness e` quella derivata dalla distribuzione esponenziale precedente sulla loci fitness.
Il significato biologico e modellistico che vogliamo dare a questo termine e` che la
carrying capacity intesa dal simulatore non e` l’esatto numero massimo di individui
che l’ambiente supporta ma un indice oltre il quale la competizione per le risorse degli
individui inizia a essere un elemento preponderante, il significato del prodotto e` quello
di esprimere il concetto che essere piu´ o meno “fit” all’ambiente implica sfruttarne
appieno o meno le risorse, per un individuo con fitness 1 tutte le risorse dell’ambiente
saranno “visibili” ed usabili nella competizione con gli altri individui della popolazione,
per un individuo , ad esempio, con fitness 0.5 solo la meta` delle risorse saranno disponi-
bili o, se vogliamo ribaltare la visuale, si trovera` a competere con una popolazione
virtualmente raddoppiata.
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Un’altra ragione che ha portato a modificare l’espressione originale di Beverton-Holt
e` che essa non prevede sovrapposizione tra le generazioni, cosa che invece e` ampiamente
prevista nel nostro modello di simulazione.
Effettivamente dal punto di vista matematico per un numero di generazioni abbas-
tanza elevato (bastano un paio di centinaia) un modello senza sovrapposizioni tra le
generazioni ed uno che lo consente convergono a risultati uguali e con un risparmio del
primo di tempo di calcolo e spazio delle strutture dati, ho preferito tuttavia mantenere
un approccio con sovrapposizione (overlapping) essenzialmente per due ragioni.
La prima meramente per realismo, ritengo il non considerare la sovrapposizione tra le
generazioni piu´ adatto ai simulatori che non fanno uso di una componente casuale, in
effetti per sistemi deterministici fa davvero poca differenza in termini di risultati dopo
un centinaio di iterazioni avere o meno sovrapposizione. Nei sistemi stocastici invece
credo che il persistere delle generazioni passate (ovviamente con un meccanismo di in-
vecchiamento che impedisca creature immortali perche` perfettamente fit all’ambiente)
mantenga stabile un sistema casuale, il rischio per un sistema prettamente stocasti-
co e` di risultare falsato da una fluttuazione particolarmente sfortunata visto che non
lavoriamo le cifre di individui su cui effettuiamole nostre simulazioni non sono molto
elevate.
Altri simulatori stocastici risolvono la stabilita` delle simulazioni tramite il metodo di
Monte Carlo che si puo` , a grandi linee, riassumere come una serie molto grande di
ripetizioni delle simulazioni passate poi ad un esame statistico che ne pulisce la varianza
restituendo dei valori stabili e scevri da picchi di valori poco rappresentativi.
Una seconda ragione risiede nel fatto che, assieme appunto al meccanismo di invec-
chiamento inserito nel simulatore, la sovrapposizione ci consente di rilevare nel disp-
iegarsi delle generazioni alcuni fenomeni di diffusione delle mutazioni e permanere di
alcuni genotipi che non consentendo la sovrapposizione di generazioni non sarebbero
manifesti. Ad esempio puo` esserci un ceppo con un basso tasso di sopravvivenza ma,
quello specifico ceppo viene prodotto in gran quantita` tra le nuove generazioni, il risul-
tato e` che se ne trova una grande quantita` con zero anni di vita e nessuno piu´ anziano,
magari un’altro ceppo viene prodotto con meno frequenza ma si e` maggiormente adat-
tato all’ambiente. All’analisi di un sistema senza overlapping la mera percentuale di
rappresentanza delle due popolazioni risulta uguale mentre in un sistema con invec-
chiamento e sovrapposizione tra le generazioni se ne riesce a scorgere ed apprezzare la
differenza.
In conclusione la versione specifica della distribuzione di probabilita` ed il suo utilizzo
nella versione del modello di Beverton-Holt adattato alle nostre esigenze costituiscono
il nucleo matematico del simulatore nel calcolo della sopravvivenza dei vari ceppi cari-
otipo/genotipo, per ognuno di essi offrono una stima della probabilita` di sopravvivenza
basandosi sui valori dei loci, l’ambiente considerato, la sua durezza e il numero di in-
dividui totale di cui la colonia e` costituita.
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5 Risultati
5.1 Simulazioni su sistemi gia´ verificati
Sul codice descritto nel precedente capitolo ho svolto diverse simulazioni, le prime sono
state effettuate per stimare le variabili e cercare di farmi un’idea di quali potessero
essere valori ragionevoli per questo o quel fenomeno descritto dai parametri del prob-
lema. Ho poi testato il simulatore su evoluzioni di popolazioni gia` studiate e dai
risultati noti per vedere se il risultato simulato corrispondesse apprezzabilmente con
quello effettivamente corretto.
Come prima simulazione ho impostato come generazione zero una popolazione com-
posta totalmente da individui ibridi, 200 esemplari LR maschi, 200 femmine, 200 maschi
e 200 femmine LLR, 200 maschi e 200 femmine LRR, gli individui sono mediamente
fit all’ambiente e presentano tutti la mutazione deleteria, il delta della mutazione in
omozigosi e` tale da ridurre a zero la fitness degli individui, questo preverra` all’inter-
no del sistema che si formino individui delle specie genitrici con sensibili possibilita`
di sopravvivenza. Il σ del sistema e` posto ad un valore medio-duro (0.2) , la carrying
capacity ad un valore di 20.000 esemplari praticamene considerando illimitate le risorse
dell’ambiente.
Per la gametogenesi sono usati i valori:
—————- inserire valori gametogenesi ————————————–
In 100 generazioni ottengo dei risultati di:
valore medio della fitness 1.00
tot. pop. 14128|tot.female 8989|tot.male 5139|
cariotipo e sesso valori di output valori di riferimento
LR maschi 19.32% ( 2730 esemplari) 20%
LR femmine 26.78% (3783 esemplari) 26%
LLR maschi 15.71% (2220 esemplari) 15%
LLR femmine 11.28% (1594 esemplari) 12%
LRR maschi 0.84% (119 esemplari) 0%
LRR femmine 25.08% (3544 esemplari) 24%
LLRR maschi 0.5% (70 esemplari) 0%
LLRR femmine 0.48% (68 esemplari) 0%
Andiamo poi a simulare un sistema LLR-ricco che si differenzia dal precedente es-
senzialmente nel valore della gametogenesi dei maschi LR che diviene 22.1% di produrre
un gamete LR e 77.9 di produrre un gamete R (clonale ed emiclonale rispettivamente).
Mantenendo uguali alla precedente simulazione gli altri parametri
valore medio della fitness 1.00 tot. pop. 10272|tot. female 6660|tot. male 3612|
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cariotipo e sesso valori di output valori di riferimento
LR maschi 7.43% ( 801 esemplari) 8%
LR femmine 15.47% (1667 esemplari) 16%
LLR maschi 4.61% (497 esemplari) 5%
LLR femmine 3.89% (419 esemplari) 6%
LRR maschi 16.85% (1816 esemplari) 15%
LRR femmine 42.43% (4573 esemplari) 38%
LLRR maschi 5.68% (612 esemplari) 7%
LLRR femmine 3.66% (394 esemplari) 4%
Vediamo che rispetto ai valori di riferimento ci sono delle discrepanze dovute ai
molteplici parametri impostabili nel simulatore, variando la durezza dell’ambiente, la
sua carryng capacity o la fitness dei cariotipi iniziali, o ancora i valori dei delta associati
al calcolo della fitness.
Compatibilmente alla teoria ed alle osservazioni, introdurre in un ambiente di ibridi
puri degli esemplari di LL, RR o LR stessi privi della mutazione deleteria tende a far
rapidamente collassare il sistema in una popolazione RE o LE
Partendo dalla gametogenesi dei sistemi ibridi semplici (non LRR- ricchi) e aggiun-
giamo alla popolazione 600 di ibridi usata nelle ultime due simulazioni 60 femmine
RR prive della mutazione deleteria (altrimenti non sopravvivrebbero una singola gen-
erazione)
Come risultato ottengo che in 100 generazioni la mutazione R e` presente solo nell’
8.54% della popolazione e finira` per essere completamente purgata dal patrimonio ge-
netico della colonia. La popolazione e` composta per la maggior parte di femmine RR
(75.46% della popolazione) e maschi LR (23.98% della popolazione) con sporadici ibridi
poliploidi.
Se similmente parto dal sistema ibrido con i 600 individui descritti e immetto 60
femmine LL prive della mutazione deleteria ho un’evoluzione che non e` prettamente
speculare in quanto il cromosoma L risulta sfavorito nella gametogenesi, otteniamo
quindi un sistema LE ricco di ibridi poliploidi.
A seconda della durezza dell’ambiente le femmine LL riescono a prosperare e purgare
la mutazione, con un ambiente moderatamente duro (σ = 0.2 come considerato finora)
la popolazione di LL maschi e femmine e` di circa il 26%, man mano che l’ambiente
si addolcisce la percentuale di LL sale. Man mano che la σ diviene piu´ dura piu´ la
percentuale di LL nella popolazione scende a causa dello svantaggio in termini di fitness
che hanno gli omozigoti .
Anche in questo caso le simulazioni rispecchiano le evidenze sperimentali pur se
il modello suggerisce che, al variare delle condizioni ambientali e con le migrazioni di
nuovi esemplari, basta poco per sconvolgere il delicato equilibrio tra i cariotipi dell’e-
cosistema.
Il simulatore quindi si dimostra affidabile nel ricostruire ed ottenere in silicio gli es-
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perimenti sugli incroci delle Pelophylax effettuati in cattivita` o nell’ambiente naturale,
mostra anche come alcune dinamiche sono evidentemente diverse se ottenute sotto di-
verse condizioni ambientali dove la selezione naturale sugli esemplari va ad influire sulla
composizione delle popolazioni .
5.2 Simulazioni come spunto di teorie
Iniziamo ora una serie di simulazioni tese a formulare ipotesi di come , dato una popo-
lazione stabile in un dato ecosistema si vada a perturbarlo introducendo una piccola
popolazione in grado di apportare sostanziali modifiche all’equilibrio oppure fallire nel
tentativo finendo assimilata nell’equilibrio procedente.
Vedremo sia come si diffonde una popolazione ibrida in un sistema che inizialmente
ibrido non e` o come un sistema completamente ibrido puo` venir trasformato in un sis-
tema LE oppure RE dall’introduzioni di alcuni cariotipi/genotipi. Vedremo anche sotto
quali condizioni e parametri si diffonde la mutazione all’interno di una popolazione che
ne e` priva oppure si diffonde la non-mutazione all’interno di una colonia che la presenta
nel suo genoma.
5.2.1 La diffusione della mutazione come elemento di disequilibrio dei
sistemi LL
Prendiamo ora come popolazione iniziale della simulazione 100 maschi LL e 100 fem-
mine LL mediamente fit all’ambiente (meta` dei loci corrispondono al valore fit e meta`
a quello unfit, a questi 200 esemplari aggiungiamo un’unica femmina RR con i valori
dei loci (1, 2, 1, 2)(1, 2, 1, 2), quindi molto fit per l’ambiente (che consideriamo rapp-
resentato da un vettori di tutti valore 1) tranne per i loci dove porta in omozigosi la
mutazione 2.
Per 140 iterazioni, con una carryng capacity di 2000 esemplari e con un σ = 0.3
otteniamo diverse tipologie di risultati
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Nel riquadro A vediamo l’evoluzione del sistema descritto quando il genoma degli
esemplari LL non permette miglioramento sui alcuni locus, ad esempio i 100 maschi e
le 100 femmine LL hanno valori (1, 0, 0, 1)(1, 0, 0, 1).
Nel riquadro B invece la popolazione LL ha tutto il potenziale di generare individui
totalmente fit nel tempo , ad esempio i maschi hanno genotipo (1, 0, 1, 0)(0, 1, 0, 1) e
le femmine (0, 1, 0, 1)(1, 0, 1, 0).
Nel riquadro C la popolazione di LL si e` stabilizzata sul genotipo (1, 0, 1, 0)(1, 0, 1, 0)
di cui abbiamo 100 esemplari maschi e 100 femmine, vediamo come presentano unfit-
ness in corrispondenza dei loci in cui l’esemplare RR introdotto ha locata la mutazione
deleteria. Nel riquadro D la popolazione LL e` stabile su valori medi di fitness come
nel riquadro C ma stavolta presenta dei valori fit in corrispondenza dei loci in cui la
femmina RR porta la mutazione deleteria (0, 1, 0, 1)(0, 1, 0, 1).
Ho generato con queste quattro tipologie di popolazioni LL diverse simulazioni poi
variando la durezza dell’ambiente in una versione dove la selezione e` piu´ dura (σ =
0.2).
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oppure una carryng capacity molto ridotta e realistica (carrying capacity = 400) in
figura 3
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oppure entrambe i fattori in figura 4 in modo da modellare un ambiente sia povero
di risorse che duro nella competizione. Questi quattro scenari presentano un primo
quadro di come differenti modulazioni sull’ambiente possano portare esiti differenti per
gli stessi tipi di migrazioni.
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Vediamo nei grafici come un solo esemplare di P. ridibundus portatrice della mutazione
deleteria possa mutare o meno, a seconda delle condizioni una popolazione stabile di P.
lessonae in un sistema RE, puramente E oppure il suo apporto al genoma dell’enclave
essere epurato dopo alcune generazioni.
5.2.2 La diffusione della non-mutazione come elemento di disequilibrio in
un popolazione di soli ibridi
Analizziamo ora la situazione opposta, consideriamo una popolazione di soli ibridi
dove tutti gli esemplari sono portatori in uno specifico locus di una mutazione letale
in omozigosi. Per qualunque combinazione di cariotipi ibridi dopo un numero picco-
lo di generazioni si converge ad una determinata proporzione tra i cariotipi, questa
popolazione risulta stabile e dipende esclusivamente dai parametri di gametogenesi,
dal valore σ di durezza dellambiente ed in misura minore dalla carrying capacity del
sistema.
Per le prossime simulazioni usiamo come generazione zero il risultato ottenuto in 200
generazioni (ne bastavano anche molte meno) per σ = 0.3 e per una carryng capacity
di 4000 esemplari.
I valori a cui convergiamo sono:
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maschi femmine
Totale 1099 1707
LR 23.13% (649 es.) 26.69%(749 es.)
LLR 14.97% (420 es.) 9.37% (263 es.)
LRR 0.57% (16 es.) 24.20%(es. 679)
LLRR 0.5% (14 es.) 0.46%(13 es.)
Valori che, come abbiamo visto , sono congruenti con quelli dei lavori precedenti e
delle osservazioni sia in laboratorio che nelle popolazioni effettivamente monitorate di
soli ibridi.
Ora diamo ad una seconda simulazione questa popolazione come generazione zero, la
componiamo di individui che presentano nelle posizioni dei loci tipiche del cromosoma
la mutazione e negli altri loci un valore fit. A questa generazione zero, che rappresenta
un ipotetico sistema di ibridi puro stabile andiamo ad immettere una singola femmina
RR prima della mutazione e vediamo come il sistema evolve dopo 140 generazioni
variando la σ dell’ambiente, la carryng capacity dell’ambiente e i valori dei loci della
femmina non mutata.
Quello che vogliamo andare a simulare e` la diffusione della non-mutazione all’in-
terno di una colonia di ibridi causata da una piccola migrazione di esemplari privi di
mutazione teorizzando che la mancanza di esemplari delle specie pure viabili in tali
sistemi siano dovuti ad una mutazione letale se in omozigosi.
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Svolgiamo dapprima una serie di simulazioni facendo variare il valore del vettore
dei loci del singolo esemplare RR, nel riquadro A vediamo come reagisce la popolazione
ad un individuo privo di mutazioni e perfettamente fit all’ambiente (1, 1, 1, 1)(1, 1, 1,
1), nei successivi riquadri vediamo diverse configurazioni che portano o al convertire il
sistema di sole P. esculentus in sistemi RE oppure a rimanere tali assorbendo senza
effetti a lungo termine il genoma dell’ospite.
Ripetiamo lo stesso tipo di simulazioni senza partire da un ambiente gia` saturo,
manteniamo inalterato il parametro ma aumentiamo la carrying capacity di 10 volte
fino ad un valore di 40000.
Proviamo ora a ripetere questo tipo di simulazioni ma immettendo nel sistema di
ibridi non una femmina RR ma una decina di femmine LL che costituiscono su una
popolazione di 1000 individui iniziale l’1% , vediamo se e sotto quali condizioni e`
possibile virare un sistema di P. esculetus puro in un sistema LE.
Eseguiamo le simulazioni con una σ = 0.35, carrying capacity = 4000
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Vediamo dai risultati nei grafici come opportune configurazioni della piccola popo-
lazione immessa nella colonia di ibridi porti alla totale epurazione della mutazione
deleteria sul cromosoma L , altre invece finiscono per essere riassorbite e a lungo ter-
mine non si manifestano variazioni sostanziali nella composizione della popolazione di
ibridi.
5.2.3 Fluttuazioni delle proporzioni tra i cariotipi nella popolazione per
variazioni notevoli dei parametri sull’ambiente
Vediamo ora come particolari variazioni dell’ambiente nel valore σ e nella carrying
capacity possano indurre cambiamenti nelle popolazioni di ibridi puri pur senza effet-
tivamente considerare migrazioni di popolazioni che possano sconvolgere direttamente
il genoma di una popolazione, parliamo quindi di colonie segregate e separate che ven-
gono a trovarsi dopo un lungo periodo di stabilizzazione a far fronte ad una riduzione
delle risorse o a un indurirsi o alleggerirsi della durezza dell’ambiente per cause naturali
o dipendenti dall’azione dell’uomo.
Come abbiamo fatto nel precedente paragrafo otteniamo una generazione zero facendo
girare per 1000 generazioni con carrying capacity 4000 e σ = 0.3, una popolazione
iniziale di femmine RR e maschi LL fino ad ottenere una configurazione stabile e per-
fettamente fit all’ambiente, i 200 esemplari portano in omozigosi sui loci caratteristici
la mutazione deleteria per poter ottenere inizialmente una popolazione di soli ibridi.
53
Proviamo ora a partire da questa popolazione iniziale a proseguire per altre 140
generazioni mantenendo le condizioni costanti o variando la σ = [0.1 , 0.8] , carrying
capacity = [400, 40.000]
Dapprima presentiamo in figura 9 la popolazione ottenuta facendo evolvere per
altre 140 generazioni la nostra generazione zero senza modificare nessun parametro, si
denotano solo semplici fluttuazioni delle percentuali tipiche di questo tipo di sistemi.
In figura 10 riportiamo invece i risultati di quattro simulazioni ottenute usando
valori estremi di σ e della carryng capacyty.
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Quello che vogliamo simulare sono modifiche all’ambiente legate a variazioni della
disponibilita` di risorse in positivo e negativo e variazioni sulla durezza della selezione.
Nel capitolo 6 discuteremo poi questi dati e il tipo di fenomeni che potrebbero portare
a queste variazioni.
6 Discussioni e conclusioni
6.1 Discussione dei risultati sulla diffusione della mutazione
Dai grafici ottenuti possiamo vedere come sia facile che un singolo esemplare di R. ridi-
bundus femmina possa convertire sotto particolari condizioni e i valori di gametogenesi
finora usati una colonia di R. lessonae in un sistema LE.
Abbiamo supposto che la femmina ridibunda sia perfettamente fit all’ambiente e por-
ti inoltre con se la mutazione deleteria in omozigosi in modo da prevenire il rapido
degenerare della colonia in un sistema RE a causa della disparita` dovuta alla gameto-
genesi degli ibridi LR che tende a produrre essenzialmente gameti R.
Dopo la prima generazione probabilmente l’esemplare che ha innescato la mutazione
non sopravvivra` alla selezione ma avra` comunque generato una decina di ibridi LR
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che portano sul cromosoma R la mutazione deleteria e che sono in grado di innescare
una reazione a catena che ha potenzialmente la capacita` di mutare il sistema L in un
sistema LE.
Molto dipende dal guadagno in fitness che l’apporto del genoma della ridibunda puo`
portare alla popolazione preesistente.
Nel riquadro A della figura 1 la popolazione di rane lessonae non e` in grado di
raggiungere un valore perfettamente fit rispetto all’ambiente (nello specifico sul sec-
ondo e terzo locus) quindi l’apporto del cromosoma R favorevole e in breve gli ibridi
divengono predominanti rispetto agli esemplari omozigoti.
Nel riquadro B invece la popolazione L e` sostituita da maschi con genotipo (1, 0, 1,
0)(0, 1, 0, 1) e femmine con genotipo (0, 1, 0, 1)(1, 0, 1, 0), questo significa che possi-
bile tramite incroci mendeliani e selezione ottenere esemplari LL perfettamente fit con
l’ambiente (1, 1, 1, 1)(1, 1, 1, 1), questo permette agli esemplari di lessonae di essere
competitivi con gli esemplari ibridi e riuscire a predominare su di essi eliminandoli
dalla popolazione, lo stesso risultato si ottiene se ripetiamo la simulazione immettendo
invece che una singola rana RR una decina o anche un centinaio di esemplari il risultato
non cambia, non potendosi generare esemplari RR viabili a causa della mutazione gli
ibridi non riescono a tener testa alla popolazione di lessonae perfettamente adattata
all’ambiente che in breve estromette il cromosoma R della popolazione.
Nei riquadri C e D vediamo come di nuovo una popolazione di lessonae che non ha
la possibilita` di produrre individui completamente fit porta a produrre sistemi LE con
percentuali di lessonae maggiori o minori a seconda della possibilita` di offrire come
alternativa ai loci fit del cromosoma R un valore adatto (riquadro C) o non adatto
(riquadro D) all’ambiente.
Nella figura 2 riproponiamo lo stesso tipo di simulazioni ma in un ambiente piu´ duro
(σ = 0.2) dove effettivamente la penalita` degli omozigoti (pari al valore delta homo)
gioca un ruolo importante, nei riquadri A e D in cui i valori del cromosoma L non
riescono ad offrire un’alternativa fit ad entrambe le posizioni in cui il cromosoma R
presenta la mutazione si ottiene un sistema quasi esclusivamente ibrido, solo nei riquadri
B e C dove i cromosomi L riescono a raggiungere o valori completamente fit oppure
almeno fit in opposizione alla mutazione nel cromosoma R si osserva un’evoluzione che
porta ad un sistema LE con una presenza stabile ed apprezzabile di P. lessonae.
Nella figura 3 torniamo a prendere in considerazione un ambiente mediamente duro
(σ = 0.3) ma dalle risorse piu´ limitate e maggiormente realistiche, usiamo quindi nelle
quattro simulazione della figura una carrying capacity di solo 400 unita`.
I risultati variano nuovamente , nel riquadro A come nelle precedenti serie di simu-
lazioni il sistema evolve in una colonia LE a causa dell’incapacita` del cromosoma L
di competere con il vantaggio apportato dall’ibridazione con il cromosoma R e come
prima nel riquadro B l’assoluta adattabilita` del cromosoma L permette in definitiva
di fare a meno dell’apporto del genere R per l’adattamento all’ambiente abbiamo un
cambiamento nel grafo C dove ritroviamo come risultato della simulazione una colonia
di sole lessonae, infatti a causa della scarsita` delle risorse la selezione si indurisce ab-
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bastanza rapidamente da eliminare i primi esemplari LR ed in solo poche generazioni
dall’inizio della simulazione estinguerli del tutto.
Ho ripetuto la simulazione immettendo inizialmente una decina di femmine di ridi-
bundus (invece che un singolo esemplare) ed il risultato finale della simulazione e` un
sistema LE con una percentuale del 25% di esemplari LL tra maschi e femmine. Pos-
siamo concludere che asintoticamente comunque il sistema tende a divenire ibrido ma
la carrying capacity impone una sorta di soglia di “ingresso”, un’inerzia della popo-
lazione che richiede una migrazione piu` o meno massiccia di rane ridibundus per poter
smuovere l’equilibrio tra i cariotipi e passare da un sistema totalmente omozigote ad
uno con presenza (e in genere preponderanza) di ibridi.
Nella figura 4 otteniamo, per tutti e quattro i riquadri, un sistema LE con percentu-
ali di lessonae che vanno dal 23.62% ad una presenza quasi nulla, in queste simulazioni
caratterizzate da un ambiente duro (σ = 0.2) e con poche risorse (carrying capacity =
400) la competizione torna ad essere vantaggiosa per gli ibridi ed il rapido esaurimento
delle risorse allocabili rende le percentuali dei differenti cariotipi piuttosto estremizzate
rispetto a simulazioni su habitat piu` “morbidi” e ricchi.
Tutte queste simulazioni vanno viste nell’ottica dei valori delta mutation elle e
delta mutation erre pari a 0, cio che modellano la fitness della mutazione negativo
come non influente se non in omozigosi (ed in quel caso pressoche` letale), si potreb-
bero effettuare tutta una nuova serie di simulazioni prevedendo diversi valori per la
mutazione non in omozigosi, si potrebbe anche usare come esemplare vettore della mu-
tazione in una colonia di omozigoti direttamente un ibrido.
Ad ogni modo i risultati qui evidenziati ci mostrano come e` possibile che un sistema LE
o addirittura una colonia di soli ibridi possa sorgere non solo in habitat dove coesistono
lessonae e ridibundus ma anche, vista la capacita` di diffusione della mutazione, nei lu-
oghi dove una migrazione anche di piccolissime popolazioni puo` totalmente modificare
l’assetto dei cariotipi della colonia.
I fattori che sembrano determinano se la diffusione della mutazione dara` origine ad
un sistema ibrido sono da identificare nella fitness della popolazione preesistente, nella
sua capacita` di adattarsi all’ambiente, dalla durezza di questo e dalle risorse, questo
sotto determinate ipotesi ed assunzioni sulla popolazione che migra e degli effetti delle
mutazioni deleterie sulla fitness degli individui.
Un ambiente rigido favorira` gli ibridi con la loro resistenza intrinseca (modellata come
abbiamo visto dalla delta homo come penalita` per gli omozigoti), un ambiente gia`
saturo nelle sue risorse tendera` ad estromettere la popolazione immigrata in quanto
prima che possa adattarsi per selezione al nuovo ambiente la competizione sara` subito
cosi dura da tendere ad eliminarli del tutto dalla colonia.
Normalmente, in assenza di mutazioni deleterie sul cromosoma R lo sbilanciamen-
to nella gametogenesi degli ibridi tende a portare il risultato di popolazioni delle due
specie genitrici che si trovano in uno stesso ecosistema, senza prevalenza numerica di
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una specie sull’altra, in un sistema RE.
Sistemi LE se non in percentuali di gametogenesi differenti trovano spiegazione quindi
o in una mutazione nel cromosoma R della popolazione, mortale in omozigosi, o poca
adattezza dei loci del cromosoma R ed una conseguente ridotta capacita` di soprav-
vivenza (molti loci unfit in tutti gli esemplari della popolazione di ridibundus) oppure
ancora in un ambiente molto duro e competitivo che avvantaggi gli ibridi a dispetto
della presenza di entrambe le specie genitrici.
6.1.1 Discussione dei risultati sulla diffusione della non-mutazione
E` interessante anche vedere le dinamiche della diffusione della non mutazione in una
popolazione di soli ibridi mantenuta tale dalla presenza di una mutazione deleteria su
tutta la popolazione. Ottenuta la generazione 0 in figura 5 ne seguiamo la evoluzione
immettendo un singolo esemplare fit di ridibundus privo di mutazioni.
Dai risultati in figura 6 osserviamo che la non mutazione si diffonde con successo pur-
gando asintoticamente la mutazione sul cromosoma R quando gli esemplari fit mostrano
una fitness in almeno il 75% dei loci e comunque offrono come alternativa ai loci mutati
un valore fit, altrimenti pur con valori di fitness piuttosto elevati continua a pesare di
piu´ l’apporto non negativo dei loci mutati. Come nel precedente paragrafo facciamo
notare che questi risultati sono figli della scelta di non dare penalita` alla fitness per
la mutazione in eterozigosi mentre altri modelli con epistasi indipendente valutano nel
computo della fitness l’apporto della mutazione deleteria in eterozigosi pari alla meta`
di quello della mutazione (nel nostro caso mortale) in omozigosi.
In figura 7 osserviamo come nel caso del cromosoma L vi sia prima di tutto bisogno di
immettere un maggior numero di esemplari iniziali privi di mutazione (comunque meno
dell’1%) per poter avviare il processo di purificazione, ancora una volta la proporzione
svantaggiosa nella gametogenesi degli ibridi LR rende molto piu´ lento il processo pur
se il persistere della mutazione sul cromosoma R che impedisce di generare quasi com-
pletamente femmine di ridibunda, nelle simulazioni in cui il genoma delle lessonae offre
alternativa ai loci mutati degli ibridi sul cromosoma L la mutazione viene purgata e
il sistema evolve nuovamente in sistema di sole lessonae, negli altri casi si ottiene un
sistema di ibridi puri dove pian piano viene completamente restaurata la mutazione su
tutti gli individui.
I valori della figura 7 variano nell’output a seconda della durezza dell’ambiente e del
numero di individui immessi inizialmente e la percentuale di loci fit all’ambiente. Altre
simulazioni con lo stesso numero di individui LL iniziali e stessi vettori per i cromosomi
danno differenti esiti sullo sviluppo delle popolazioni. Questo spiegherebbe come alcuni
habitat reagiscano differentemente a fenomeni di immigrazione non solo in dipendenza
da cosa migra ma anche in che numero, in che condizioni e in rapporto alle risorse
disponibili.
Tra i dati forniti in output dal simulatore vi e` una procedura che conta gli esem-
plari che portano la mutazione come valore assoluto e come percentuale sulla popo-
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lazione complessiva, tramite questa procedura e` possibile monitorare il modo in cui la
mutazione o la non-mutazione si diffondono nella popolazione simulata dal modello.
In figura vediamo come immettendo l’1% di femmine LL senza mutazioni deleterie
in una popolazione di soli ibridi all’equilibrio che abbiamo gia` usato come generazione
zero si diffonde la non mutazione.
Le simulazioni sono svolte usando come generazione 0 la popolazione di ibridi ottenuta
con un ambiente dalla carrying capacity di 4000, ma le simulazioni seguono poi con
l’immissione degli esemplari di lessonae non mutati e moltiplicando la carryng capacity
di un fattore 10 , se cosi non fosse la soglia di fitness iniziale sarebbe piu´ alta e solo
l’immissione di una popolazione con almeno il 75% di loci fit riuscirebbe ad attecchire
iniziando il processo di purificazione della mutazione.
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Ovviamente non tutte le combinazioni di loci riescono ad innescare la purificazione
del genoma dalla mutazione sul cromosoma L ma, per quelle che superano una sorta di
“inerzia” iniziale il processo poi avviene con una velocita` maggiore al caso precedente.
Vediamo nella figura sopra i risultati su alcune particolari combinazioni di valori nel
vettore dei loci nel caso di carrying capacity = 4000, questo ci lascia supporre che
piu´ semplice che una colonia di ibridi venga sbilanciata verso un sistema LE quando
e` soggetta ad una migrazione di individui privi della mutazione (parliamo sempre di
lessonae) se tale migrazione avveniene prima che la colonia si sia espansa fino a satu-
rare l’habitat. In tal caso lo sfruttamento di tutte le risorse dell habitat rende subito
molto selettiva la competizione ede` difficile attecchire ad individui non autoctoni con
un corredo genetico non adatto a quel tipo di ambiente.
Ancora una volta se la popolazione immigrata trova una selezione troppo dura a causa
della sovrappopolazione dell’habitat non si riesce ad innescare il meccanismo di purifi-
cazione a meno che casualmente gli individui migranti non siano gia` perfettamente fit
all’ambiente che vanno ad infestare.
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6.1.2 Discussione dei risultati sull’effetto delle variazioni ambientali
Esaminiamo ora i risultati delle figure 8, 9 e 10 dove vediamo l’evoluzione di un sistema
prendendo in considerazione non delle migrazioni di popolazioni che giungono a tur-
barne la normale evoluzione ma, piuttosto , delle mutazione dell’ambiente. Ancora una
volta consideriamo la popolazione in figura 8 , a sinistra, ottenuta facendo riprodurre
per 1000 generazioni 100 maschi LL e 100 femmine RR perfettamente fit all’ambiente
con una σ = 0.3 ed una carrying capacity di 4000.
La scelta di porre degli individui perfettamente fit nel costruire la generazione zero
per le nostre simulazioni ci permette di ottenere una valutazione sull’evoluzione del
sistema virtualmente maggiore a quella delle 1000 generazioni date come parametro,
partire infatti da tale condizione simula una gia` avvenuta fase di adattamento e se-
lezione sull’ambiente delle popolazioni coinvolte
La generazione zero ottenuta e` una popolazione ibrida dovuta all’aver inserito la mu-
tazione deleteria nei genomi degli esemplari iniziali e, a partire da questa, osserviamo
l’evolvere del sistema per ulteriori 140 generazioni sia mantenendo inalterate le stesse
condizioni ( fig.9) sia variando la durezza e la carrying capacity del modello (Fig. 10).
Quello che vogliamo effettivamente mettere in evidenza e` come le variazioni di tali
parametri influiscano sul modello a parit di generazione zero sulle successive 140 gen-
erazioni.
Nella parte alta della figura 10 vediamo cosa succede se interviene un brusco indurimen-
to dell’ambiente (σ = 0.1) accompagnato anche dall’aumento o dalla diminuzione delle
risorse disponibili (carrying capacity = [400, 40.000]) , tali variazioni potrebbero ad
esempio modellare un aumento dell’inquinamento dell’ecosistema che decima gli insetti
di cui le rane si nutrono sia rende per loro tossico l’ambiente, potrebbe oppure trattarsi
della migrazione di una popolazione di predatori che rende l’ambiente piu duro ma non
intacca le risorse oppure ancora, al contrario, di un’altra specie che preda anch’essa gli
insetti per cui non risulta pericolosa per la sopravvivenza delle rane direttamente ma
diminuisce le risorse a loro disposizione entrando in competizione con esse.
Quello che osserviamo in queste simulazioni e` che la grande durezza dell’ambiente
fa risaltare la predisposizione alla sopravvivenza degli ibridi azzerando completamente
i gia` sporadici casi di diploidi omozigoti. Inoltre vediamo come in questi casi di so-
pravvivenza estrema le percentuali di poliploidi salgono a discapito delle popolazioni
diploidi. Il fenomeno, per come e` impostata la funzione che calcola la fitness, sarebbe
ancora piu´ estremo se non si partisse da una popolazione gia` perfettamente fit per
l’ambiente oppure con un maggior numero di loci.
E` importante notare come con condizioni cosi estreme, anche se pongo una popolazione
che non presenta mutazioni letali in omozigosi (sia non inserendole nella popolazione in-
iziale, sia riducendo il valore di delta double mutation elle e delta double mutation erre
e lasciando la mutazione presente nella popolazione iniziale), il sistema che evolve e`
un sistema con una bassa percentuale di diploidi omozigoti (attorno al 5% massimo di
femmine RR).
Nella parte bassa della figura 10 vediamo invece cosa succede con un addolcimento
dell’ambiente accompagnato da un aumento o diminuzione delle risorse. Abbiamo gia`
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visto che in questi casi l’addolcimento porta ad un relativo proliferare dei diploidi
omozigoti e soprattutto delle ridibunda, anche in questo caso viene suggerito che climi
piu` miti favoriscono i sistemi ibridi RE ed LE, che i sistemi LE probabilmente sono
risultato o di una mutazione che inibisce il prosperare delle ridibundus oppure di un
differente modello di gametogenesi. E` possibile teorizzare che la gametogenesi stessa
sia caratteristica di un genotipo specifico e che possa mutare con il susseguirsi delle
generazioni all’interno della colonia stessa o in misura proporzionale al rapporto tra le
popolazioni di ibridi e di omozigoti
6.1.3 Un esempio astratto di modellazioni alternative per un risultato
atteso
Un esempio interessante di come si possa fare modellazione della dinamica di una
particolare popolazione puo` essere il seguente.
Prendiamo in considerazione un sistema composto da esemplari maschi e femmine
di lessonae per il 90% ed esculentus sempre maschi e femmine per il restante 10%.
Consideriamo gli esemplari di lessonae perfettamente fit per l’ambiente (quindi valori
degli pseudo-loci [1, 1, 1, 1] in ambo i cromosomi) , gli esemplari di esculentus invece
presentano il cromosoma L con valori fit nel 75% dei loci e nel restante 25% (nel
nostro caso un singolo locus) la mutazione deleteria. Il cromosoma L sara` quindi
espresso dai valori [2, 1, 1, 1] (il locus portatore della mutazione stato introdotto per
impedire che l’incrocio tra due esculentus possa dar vita ad un esemplare di lessonae
viabile) , sul cromosoma R gli esemplari hanno invece il valore fit su un solo locus tra
i quattro possibili . La popolazione di ibridi e` divisa quindi in quattro ceppi con tali
caratteristiche di cui le rappresentazioni del cromosoma R sono le seguenti : [1, 0, 0,
0], [0, 1, 0, 0], [0, 0, 1, 0], [0, 0, 0, 1]).
La gametogenesi degli LR per ambo i sessi produce al 75% un gamete R, al 20%
un gamete L e al 5% un gamete diploide LR.
Impostiamo una σ = 0.4 , una carrying capacity dii 6000 esemplari e una delta homo
pari a zero che equivale a dire che non favoriamo gli ibridi rispetto agli omozigoti nella
valutazione della fitness, facciamo correre la simulazione per le solite 140 generazioni.
Quello che vogliamo mostrare in questa serie di simulazioni e` come un sistema simile si
evolve senza porre tramite il codice particolare vincoli fino a raggiungere un risultato
non corrispondente alle evidenze raccolte dai biologi e come, modulando in maniere
alternative i parametri messi a disposizione dal simulatore, si possa arrivare a risultati
consistenti con la sperimentazione attraverso scelte modellistiche differenti, non solo
attraverso un unica idea.
E` importante notare come in tutti gli altri simulatori che ho studiato la popolazione
di esculentus venga posta in simpatria con una popolazione “virtualmente infinita” di
lessonae per studiarne il comportamento. Dando una popolazione anche molto grande
ma limitata le simulazioni spesso conducono a situazioni in cui si ha un’estinzione di
entrambe le popolazioni se rispettiamo l’assunto che i girini con cromosomi RR nati
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dall’incrocio di due esculentus muoiano prima di raggiungere la maturita` sessuale.
Questo avviene perche` tenendo presente i vincoli e le percentuali di gametogenesi il
numero di lessonae femmine tende a diminuire costantemente e solo un forte vantaggio
per il cromosoma L tende a pareggiare questa tendenza all’estinzione, stiamo gia` as-
sumendo inoltre che gli incroci tra lessonae e esculentus possano dar vita non solo ad
altre esculentus ma anche ad altre lessonae pur se portatrici della mutazione deleteria.
Proviamo su queste supposizioni ora alcune simulazioni, nella prima (molto irrealisti-
ca) non poniamo limiti alla proliferazione di triploidi e tetraploidi ne tanto meno alla
possibilita` che un incrocio tra esculentus dia come risultato una progenie di ridibundus
in grado di sopravvivere:
Il sistema, non avendo limitazioni sul proliferare degli RR segue normalmente la
deriva che lo porta in breve a divenire un sistema RE composto da 4/5 di femmine
di ridibundus e per la restante parte di maschi di esculentus diploidi e triploidi, sul
cromosoma L la mutazione deleteria purificata in quanto gli LR di generazioni suc-
cessive alla prima nascono dall’incrocio di lessonae non portatrici della mutazione ed
esculentus che contribuiscono con cromosomi R.
Inoltre possiamo vedere che tramite gli esemplari di ridibundus e` stato possibile per il
cromosoma R migliorarsi e nella popolazione finale troviamo tra il 75% e il 100% di
pseudo-loci fit pur essendo partiti da esculentus con solo il 25% di fitness all’ambiente.
Nella seconda simulazione imponiamo a codice l’impossibilita` di esser generati es-
emplari RR per motivi non legati alla fitness o a mutazioni deleterie, questo in accordo
ad alcune critiche portate alla teorie che vede appunto in tali mutazioni il motivo per
cui gli esemplari di ridibundus nati dall’incrocio di esculentus non sopravvivano alla
fase di girino.
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Ovviamente otteniamo un sistema LE con le esculentus sia diploidi che triploidi e
tetraploidi, anche in questo caso la mutazione sul cromosoma L e` stata purgata dagli
incroci con le lessonae ma anche senza la possibilita` della nascita delle ridibundus
vediamo che il cromosoma R nelle esculentus selezionato e migliorato nella fitness,
questo a causa della ricombinazione mendeliana che avviene nei triploidi LRR e nei
tetraploidi LLRR
Eseguiamo ora una terza simulazione in cui non solo impediamo, sempre a codice,
il formarsi di esemplari RR ma anche di esculentus poliploidi limitandoci alla nascita
di esemplari diploidi.
Otteniamo ancora un sistema LE privo della mutazione L ma anche con la per-
centuale di lessonae oltre il 30%, questo avviene perch avendo eliminato sia la possi-
bilita` di poliplodia per le esculentus che di ricombinazione del cromosoma R tramite
esemplari femminili di ridibundus otteniamo che le quattro linee clonali con solo il 25%
di pseudo-loci fit non hanno avuto la possibilita` di incrociarsi e sono cosi rimaste isolate
mantenendo bassa la fitness degli ibridi all’interno del sistema di popolazioni.
In una quarta simulazione cambiamo invece approccio, rimuoviamo le restrizioni
imposta dal codice sia per i poliploidi che per la nascita di ridibundus ed invece che
quattro linee clonali sul cromosoma riduciamoci a solo tre mentre su uno dei quattro
pseudo-loci poniamo la mutazione deleteria in modo da prevenire la nascita di ridi-
bundus viabili tramite il brusco abbassamento della fitness causato dalla mutazione in
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omozigosi. La popolazione di LR e` quindi formata da un cromosoma L fit [1, 1, 1, 1] e
dal cromosoma R che varia tra [1, 2, 0, 0], [0, 2, 1, 0] e [0, 2, 0, 1]. Dimezziamo inoltre
la σ a 0.2 per avere un impatto maggiore della doppia mutazione in omozigosi.
Come nella simulazione in cui avevamo imposto a il non formarsi delle rane ridi-
bundus abbiamo un sistema LE in cui la maggior parte della popolazione formata
da esculentus grazie alla possibilita` di miglioramento della fitness del cromosoma R
dovuto alla ricombinazione tramite i poliploidi, anche in questo caso la mutazione sul
cromosoma L e` completamente purgata.
Nella quinta simulazione impediamo a codice il formarsi di poliploidi ma alziamo
la σ ad un valore di 0.3, questo dovrebbe permettere a rari esemplari di ridibundus
di sopravvivere e poter comunque avere una ricombinazione nel cromosoma R come
teorizzato in uno dei lavori esaminati nel capitolo 3.
Su una popolazione di 3887 esemplari troviamo 4 esemplari di femmine di ridi-
bundus ed esaminando i genotipi della popolazione di esculentus vediamo che anche
in questo caso il cromosoma R mostra due o tre pseudo-loci fit mostrando che effet-
tivamente c’e` stata ricombinazione moderata sul cromosoma R avvenuta grazie agli
esemplari sporadici della specie genitrice sopravvissuti il tempo necessario a riprodursi
nella colonia.
Nella sesta simulazione semplicemente riportiamo il valore di σ a 0.2 e vediamo
come la durezza dell’ambiente previene il formarsi anche di quei rari esemplari di ridi-
bundus. Questo porta alla separazione delle linee emiclonali che non hanno possibilita`
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di ricombinazione mendeliana riconducendoci al modello di ibridogenesi classica in cui
la specie di ibridi mantiene linee matriarcali inalterate sul cromosoma R e materi-
ale ricombinato proveniente dalla specie genitrice con cui vive in simpatria libero da
mutazioni deleterie che vengono eliminate tramite ricombinazione sessuale.
Come abbiamo visto la percentuale di lessonae del sistema dipende da quanto la
fitness sul cromosoma L superi quella del cromosoma R in dipendenza al tasso di ri-
combinazione che questo ottiene da sporadici casi di ricombinazione dovuta a esemplari
di ridibundus o dalla poliplodia.
In una settima simulazione eliminiamo i vincoli per la produzione sia dei poliplodi
sia degli esemplari di ridibundus, inoltre eliminiamo dagli esemplari di esculentus nella
generazione zero la mutazione deleteria sul cromosoma R tornando a quattro linee di
genotipi (([1, 0, 0, 0], [0, 1, 0, 0], [0, 0, 1, 0], [0, 0, 0, 1]). Riportiamo il valore della
delta homo a 0.2 tornando a dare agli ibridi un vantaggio sulla fitness rispetto alle
specie pure, inoltre poniamo sia una carrying capacity ridotta ad un terzo sia una σ =
0.1
In queste condizioni otteniamo una popolazione quasi completamente composta da
ibridi con sporadici casi sia di ridibundus che di lessonae, questo e` dovuto all’estrema
rigidita` dell’ambiente a cui sopravvivono soprattutto gli ibridi grazie alla loro maggior
resistenza modellata dalla delta homo, inoltre si considera una scarsita` di risorse che
rende subito competitivo l’ambiente, infatti la stessa simulazione fatta con una carrying
capacity elevata ( come potrebbe essere quella attribuita ad una simulazione in cui si
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modella una migrazione di una certa popolazione ) da` il tempo alle ridibundus di
migliorare la loro adattabilita` all’ambiente ed istaurare, libere sia dalla mutazione
deleteria che da altre costrizioni, un sistema RE con la solita prevalenza all’80% della
specie genitrice.
Abbiamo quindi visto in questo paragrafo come data una certa popolazione iniziale
e dati dei valori di gametogenesi arbitrari ed un’evidenza che si vuole raggiungere (nel-
l’esempio un sistema LE stabile) si possono modellare diverse ipotesi sul perche` si ot-
tengono alcuni risultati, si possono simulare cause che inibiscono la naturale evoluzione
verso un sistema RE dovuta a fattori relativi a mutazioni deleterie, relative a cause
esterne ed assolute o a condizioni particolarmente dure dell’ambiente o comunque che
esulano da restrizioni effettive sulla riproduzione.
Inoltre simulando modelli che vogliono giungere a delle conclusioni sperimentali (ril-
evate o attese) possiamo anche avere informazioni su fenomeni correlati come la dif-
fusione di particolari mutazioni o la presenza o meno di fenomeni di ricombinazione
alternativi all’ibridogenesi pura, tutto questo per mostrare come questo strumento
possa essere impiegato con successo ed adattabilita` a questo tipo di problematiche.
6.1.4 Ulteriori implementazioni per l’equilibrio dei sistemi LE
Come abbiamo visto nel paragrafo precedente la stabilita` dei sistemi LE appare piut-
tosto fragile, eppure e` proprio il sistema LE il piu´ diffuso in Europa, inoltre sperimen-
talmente questi sistemi si basano proprio sull’assunto che maschi e femmine esculentus
producano esclusivamente gameti R clonali.
Abbiamo visto che allo stato attuale del simulatore e con questo tipo di gametogenesi
esclusiva del tipo R in breve la popolazione delle LL femmine tende a diminuire fino a
sparire e di conseguenza si giunge alla totale estromissione delle lessonae dalla nicchia
seguita poco dopo dalle esculentus perch non sono in grado di istaurare un sistema di
soli ibridi a causa della gametogenesi esclusiva di gameti aploidi R.
Una soluzione possibile ragione d`iscussa in [6], [7] in cui viene evidenziato come
accanto alla selezione ambientale legata alla fitness dell’individui si affianchi una ,
ugualmente importante, selezione sessuale.
In pratica mentre maschi LL ed LR non mostrano preferenza nella scelta del partner
per l’accoppiamento (e quindi e` possibile modellarne una scelta casuale) cos`ı non e` per
le femmine di ambo le specie che mostrano invece una preferenza per i maschi LL.
Questo porta alla necessita` di modellare in maniera piu´ sottile la funzione choose male
almeno per quanto riguarda i sistemi LE.
L’articolo conferma l’esito delle simulazioni condotte finora affermando testualmente
che “accoppiamenti casuali possono condurre all’instabilita` del sistema e all’estinzione
prima dell’ospite (la P. lessonae) e poi del parassita (la P. esculentus)”. Nella realta`
tuttavia questi sistemi sono stati trovati essere notevolmente stabili sia come spazi
ecologici che nel susseguirsi delle generazioni.
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Le ragioni di questa disparita` di comportamento sta nel costo riproduttivo, la rana
maschio puo` riprodursi piu´ volte e ripetutamente quindi non vale la pena perdere tem-
po a selezionare il partner e competere per esso, la sua strategia consiste nel cercare
semplicemente di accoppiarsi piu´ volte possibile, le femmine invece riescono ad accop-
piarsi solo una volta per periodo riproduttivo, quindi per loro la scelta del partner
diviene fondamentale.
Per le femmine di entrambe le specie accoppiarsi con un maschio LR non porta vantag-
gi, una femmina LR generera` progenie inviabile e femmine LL genereranno esemplari
della specie parassita e non della propria, soprattutto visto che il gene L verra` poi
escluso dalla discendenza.
Non solo le femmine mostrano una preferenza per i maschi LL ma, tra i maschi LR,
preferiscono quelli che mostrano tratti piu` vicini al tipo lessonae che al tipo esculentus,
questa “pendenza” verso il “tipo” lessonae si manifesta negli esemplari di LR che
presentano mutazioni sul cromosoma R, quindi possiamo dire che la selezione sessuale
opera sia come antagonista della deriva dovuta alla gametogenesi equilibrando le cose
a favore della diffusione delle lessonae sia funziona come antagonista della selezione
naturale andando a favorire la diffusione degli esemplari di esculentus portatori di
mutazioni deleterie sul cromosoma R invece che degli individui sani.
Ad implementare tali fenomeni ho seguito un approccio ”best of n” , a tale scopo
ho inserito due nuove parametri
- const int sexual LL selection con valori 0 o 1 a seconda se attiviamo questa
modalita` di scelta dei maschi
- const int sexual LL preference che rappresenta il numero di tentativi che una
femmina disposta a fare per poter operare una scelta migliore sul maschio seguendo la
scaletta di preferenze con LL >> LRcon mutazioni > LRsenza mutazioni .
Creiamo quindi una seconda funzione per la selezione dei maschi nell’accoppiamento
chiamata choose male sexual LL e all’interno delle procedure che regolano la ripro-
duzione deille femmine LL ed LR poniamola in alternativa a quella puramente casuale
con preferenza espressa dal valore del parametro Sexual LL selection.
All’interno della procedura choose male sexual LL invece di effettuare una singola
scelta del maschio ne effettuiamo il numero indicato dal parametro sexual LL preference
iterazioni della procedura, assegnamo ad ogni rana un punteggio, n.loci+ 2 se si tratta
di un maschio LL, n.mutazionisulcromosomaR + 1 se si tratta di un maschio LR in
modo da avere che un LL sara` sempre preferito ad un LR e tra gli LR conta la maggior
quantita` di mutazioni deleterie che mascherano i tratti ”ridibundus-like” dell’esemplare
favorendone la scelta.
Vediamo ora , con queste premesse ed ulteriori implementazioni, l’evoluzione di un sis-
tema LE in da tre serie di simulazioni con valori diversi del parametro sexual LL preference
.
Come premessa prendiamo una popolazione composta inizialmente da 100 maschi
LL , 100 femmine LL , 100 maschi e 100 femmine LR, meta` degli ibridi presenta una
mutazione letale in omozigosi, l’altra meta` ne presenta due, ad ogni modo escludiamo la
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possibilita` anche in presenza di ambienti molto dolci (σ alto) ed abbondanza di risorse
(carrying capacity molto maggiore della popolazione corrente) si formino esemplari
viabili di ridibundus.
Tutti gli esemplari sono perfettamente fit all’ambiente tranne le esculentus che portano
sul cromosoma R una mutazione deleteria fissata su un particolare locus. Pponiamo
una carrying capacity di 4000 esemplari.
Se lasciamo la riproduzione completamente casuale in neppure 50 generazioni entrambe
le popolazioni (prima quella delle lessonae e poi quella delle esculentus) si estinguono
per tutte le combinazioni di σ ed i rapporti iniziali tra le popolazioni, quindi quello che
vogliamo mostrare e` cosa succede variando essenzialmente tre parametri: la durezza
dell’ambiente con σ = {0.1 , 0.2 , 0.4 , 0.8} , il numero di tentativi per il comportamento
best of n delle femmine nelle due specie con sexual LL preference = { 3, 4, 6} e il
vantggio di fitness degli ibridi rispetto alle rane lessonae con delta homo = {0.2 , 0.4
}. e` inutile riportare i risultati per sexual LL preference ≤ 2 in quanto si ottiene
indipendentemete dagli altri valori il collasso del sistema. Tutte le simulazioni sono
fatte su 140 generazioni.
Nella prima figura abbiamo che ogni femmina ha solo tre tentativi per poter operare
una scelta tra i maschi possibili della colonia, nel grafo a sinistra vediamo la compo-
sizone della popolazione variare in rapporto alla durezza dell’ambiente con un fattore
delta homo di 0.2, a destra invece il fattore delta homo raddoppiato a 0.4 .
Osserviamo dai risultati che i sistemi dove il vantaggio per gli ibridi nella saprav-
vivenza e` piu´ marcato tendono maggiormente a collassare, se nella competizione le
lessonae risultano troppo sfavorite un fattore di preferenza 3 non permette in con-
dizioni estreme di bilanciare la maggior fitness. Anche nei sistemi stabili (uno solo per
homo diploid = 0.4 e tre per homo diploid = 0.2) vediamo che solo in casi di estrema
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debolezza della selezione le lessonae si impongono fino ad estromettere a lungo andare
le esculentus dalla nicchia, ho ripetuto la simulazione con σ = 0.8 homo dipoid = 0.2 e
il coefficiente di preferenza maschi LL di 3 per un numero molto maggiore di iterazioni
verificando che in poco piu` di 500 generazioni appunto le esculentus scompaiono dal
sistema lasciando solo le lessonae.
Nella seconda figura ripetiamo le simulazioni con gli stessi parametri usati prece-
dentemente andando solo ad alzare il numero di tentativi per selezionare il maschio
migliore a 4 , questo gia` permette tutta una serie di nuovi equilibri del sistema garan-
tendo anche in un ambiente molto duro, purche` gli ibridi non abbiano un vantaggio
forte nella competizione, di creare sistemi stabili
ancora invece per ambienti duri e homo fitness di 0.4 la fitness degli ibridi porta il
sistema al collasso, c’e` una discrepanza forte tra le simulazioni con valori di σ pari a 0.2
e 0.3 rispetto a quelle con 0.5 e 0.8 dove addirittura le lessonae sono in maggioranza. Il
sistema presenta quindi a sinistra una certa “inerzia” iniziale da vincere per raggiungere
situazioni di equilibrio, fenomeno che abbiamo gia` osservato in alrte simulazioni
Nell’ultima serie di simulazioni poniamo un fattore di preferenza 6 per i maschi LL
e lasciamo evolvere al solito i sistemi per 140 generazioni per ottenere i risultati della
terza figura
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Da questi risultati e dai precedenti vediamo come la preferenza sessuale in com-
binazione con la selezione operata dall’ambiente riesce a produrre tutta la gamma di
percentuali di popolazione osservate in natura in sistemi stabili che vanno da un 5%
ad un 95% di esculentus come componente delle popolazione totale.
Questi valori si mantengono stabili se la segregazione tra le linee emiclonali sul
cromosoma R e` assoluta, non e` cos`ı se consideriamo la nascita episodica di femmine RR
che possano rimescolare sessualmente il genoma del cromosoma R e creare nuove linee
emiclonali con fitness migliorata. Infatti se le linee emiclonali riescono ad incrociarsi e
a migliorare il loro adattamento all’ambiente si possono avere bruschi mutamenti tra
le proporzioni delle popolazioni nella colonia e persino l’estinzione della stessa.
Vediamo ancora nella prossima figura i risultati relativi a quattro simulazioni con
valori sexual LL preference = { 3, 4, 5, 6} su una popolazione costituita inizialmente
del 50% di lessonae ed il 50% di esculentus maschi e femmine.
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Per sexual LL preference = 3 vediamo che in circa 50 generazioni le esculentus
soppiantano del tutto le lessonae andando poi incontro all’estinzione, per
sexual LL preference = 4 le esculentus crescono in percentuale fino ad attestarsi su
un valore asintotico (calcolato su 4000 generazioni) del 67.6% della popolazione.
Per valori di sexual LL preference pari a 4 e 5 abbiamo preaticamente un andamento
similare e cos`ı e` anche per valori superiori della selezione sessuale,la popolazione si
stabilizza attorno a valori asintotici del 52.5% e 40.9%, differenti proporzioni sono
dovute piu` che a coefficienti diversi della selezione sessuale alla differenza di fitness tra
la popolazione di lessonae e le linee emiclonali delle esculentus
In conclusione abbiamo visto come la preferenza per le femmine di lessonae per
i maschi intraspecie sia un elemento cruciale per la stabilita` dei sistemi LE, esistono
molti altri parametri per aggiungere ulteriore dettaglio al modello che potrebbero es-
sere implementati.
Sempre in [7] abbiamo uno studio sulle dinamiche della scelta del partner per i maschi,
inoltre altri studi suggeriscono di implementare diversi valori del parametro offspring per female
che andrebbe trasformato in un vettore con valori diversi per femmine LL, RR, LR,
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LLR, LRR ed LLRR viste le differenze di fecondita` delle diverse specie e tipologie di
ibridi.
Quest’ultima modifica imporrebbe implementare una funzione che effettua la conta dei
neonati ad ogni generazione per poi usare il totale al posto del fattore totale femmine×
offspring per female nel calcolo del valore p death per quanto riguarda la selezione
sulle popolazioni ma, in fondo, non si tratta di nulla di assolutamente difficile.
6.1.5 Effetti della selezione sessuale sulla diffusione delle mutazioni dele-
terie
Come abbiamo visto la selezione sessuale all’interno dei sistemi LE opera in contrasto
alla selezione ambientale legata alla fitness che privilegia gli ibridi e tra questi quelli
con il minor numero di mutazioni deleterie.
Abbiamo visto come sia le femmine di esculentus che quelle di lessonae prediligono
accoppiarsi con maschi di lessonae e, dovendo scegliere tra maschi ibridi, preferiscono
quelli con il maggior numero di locii sul cromosoma R non funzionali. E` quindi interes-
sante vedere cosa succede in un sistema LE nella diffusione della mutazione al variare
della diffusione della mutazione, poniamo quindi una popolazione di esculentus in sim-
patria con una popolazione di lessonae tenuta costante a codice ,impediamo la nascita
di esemplari viabili di ridibundus sempre a codice ma permettiamo la nascita di poli-
plodi e torniamo ad usare percentuali per la gametogenesi tali che gli esemplari diploidi
di esculentus non producano esclusivamente gameti R ma anche L ed LR secondo le
proporzioni osservate sperimentalmente nei sistemi ibridi nel nord europa.
La popolazione costante di lessonae e` composta da un numero di femmine pari alla
carrying capacity dell’ambiente ed un numero di maschi pari al 25% della carrying ca-
pacity,gli esemplari sono posti fit all’ambiente nel 50% dei locii in modo che comuque
possano offrire entrambe i valori ( fit ed unfit ) su tutte le posizioni del cromosoma L,
la popolazione iniziale finita di ibridi invece e` costituita da esemplari che portano tutti
mutazioni letali sul 50% dei loci del cromosoma L, il 25% di loci fit e il restante 25%
di loci unfit, per quel che riguarda il cromosoma R un 10% hanno un 25% di locii con
mutazione deleteria ed il restante 75% di loci fit,il 90% sono totalmente fit all’ambiente
sul cromosoma R. La σ e` un posta ad un valore pari a 0.3 (medio-duro) mentre la
carrying capacity pari a 4000 unita`, un valore quindi alto ma realistico.
73
Vediamo come per n = 1, cioe` per un sistema senza selezione sessuale, in maniera
relativamente veloce la mutazione viene purgata dall’ecosistema non favorendo in nes-
sun modo gli esemplari portatori. Con n = 2, quindi gia` solo con 2 tentativi a dis-
posizione di scelta per femmina, la mutazione non solo non si estingue ma inizia a
diffondersi fino a raggiungere un valore stabile attorno al quale oscilla, nel grafico non
e` ben evidenziato ma oltre la generazione 130 i valori tendono ad iniziare ad oscillare
per salire solo molto lentamente. Ho ripetuto la simulazione per 800 generazioni e solo
verso la generazione 400 la mutazione si trova diffusa in tutta la popolazione.
Per n = 3 la diffusione della mutazione molto veloce e nelle 140 generazioni della
simulazione essa arriva a diffondersi in tutta la popolazione, per valori piu` alti di n
l’algoritmo best-of-n si tramuta ben presto nell’equivalente computazionale di preferire
sempre i maschi di lessonae per l’accoppiamento.
Questi dati pur se molto indicativi sono qui modellati forse in maniera troppo sem-
plicistica, si da per assunto che la femmina sia in grado senza errori di determinare il
cariotipo e addirittura il numero di mutazioni deleterie senza errore, e` chiaro che il mec-
canismo di riconoscimento e le strategie ad esso collegato non sono cosi infallibili,se e`
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relativamente facile riconoscere un maschio LL da un maschio LR non altrettanto puo`
esserlo magari distinguere un LLR da un LL, oppure proprio nell’ottica della diffu-
sione della mutazione e` difficile supporre che una femmina riesca a scegliere sempre
esattamente tra due LR quello che porta piu` mutazioni deleterie sul cromosoma R. Il
parametro piu` usato per la scelta del partner e` normalmente le dimensioni del maschio,
come abbiamo gia` visto nei capitoli precedenti vi un ordinamento del tipo LL < LLR
< LR < LRR < RR per quanto riguarda la grandezza dei maschi,ovviamente deficienze
nel corredo genetico del cromosoma R in loci che influenzano le dimensioni dell’esem-
plare andranno direttamente a ridurla. Magari altri loci che pure intervengono nella
valutazione generale della fitness dell’esemplare non influiscono sulle sue dimensioni (
e quindi sulla sua “avvenenza”), quindi un modello sofisticato per la selezione sessuale
basato sugli articoli [6], [7] ed [10] dovrebbe contenere una funzione di scelta del maschi
basata su una probabilita` composta data dalla percentuale di maschi di quel partico-
lare tipo nella popolazione,dal grado di preferenza assoluta per quel dato tipo e dalla
probabilita` di essere correttamente valutato dalla femmina.
Inoltre bisognerebbe tener conto del fatto che al crescere di n necessariamente la ca-
pacita` della femmina di determinare le caratteristiche dei maschi su cui operare la
scelta diminuisce, piu` tentativi voglion dire meno tempo da dedicare ad ognuno di
essi . Mentre una selezione a grana grossa viene facilmente effettuata tra i cariotipi
quella a grana fine sulle mutazioni e` pensabile solo per n piccoli a cui corrispondono
tempi di valutazione maggiori, la valutazione tra cariotipi promuove la stabilita` dei
sistemi LE,la valutazione sulle mutazioni deleterie promuove invece la diffusione della
mutazione opponendosi all’eliminazione dalle popolazioni.
Ancora quindi si potrebbe in futuro modellare la selezione sessuale con una compo-
nente sui cariotipi indipendente dal numero n di tentativi dell’algoritmo best of n ed
una componente invece che perde precisione sulle mutazioni deleterie al crescere di n.
6.2 Possibili ulteriori implementazioni
Come ogni simulatore che propone un modello di un fenomeno sempre possibile au-
mentare con dettagli ed implementazioni l’aderenza alla realta`. Ovviamente alcune
aggiunte non portano, a parita` di sforzo, un sensibile miglioramento dell’utilita`.
C’e` tutta una serie di implementazioni aggiuntive che non ho inserito avendo gia` in
mente il tipo d’uso che avrei fatto del simulatore ed i parametri per il quale l’avrei
usato, tuttavia tra le escluse ve ne sono alcune che per diversi tipi di impostazione
potrebbero avere un valore importante, vediamone alcune
6.2.1 Mutagenesi
Un fenomeno importante che viene preso in esame in altri lavori e nel mio simulatore
completamente ignorato quello della mutagenesi, alcuni simulatori vengono fatti lavo-
rare su un numero molto alto di generazioni, si stima che dall’ultima era glaciale ad ora
ci siano state nell’ordine di migliaia generazioni e tali cifre vengono usate per ottenere
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l’evoluzione di popolazioni partendo da condizioni assolutamente iniziali.
A differenza di questi valori le simulazioni da noi effettuate tendono a dare risultati
stabili in poche centinaia di generazioni, usualmente uso come numero sufficiente di
iterazioni del simulatore 140, 200 o 600 iterazioni entro le quali normalmente ottengo
valori significati con una convergenza oramai certa.
Per tali cifre, piuttosto basse, non ho trovato interessante inserire la mutagenesi ma
per valori alti sensato prendere in considerazione il fenomeno.
Detto in parole povere, la possibilita` che durante la produzione dei gameti femminili e
dei gameti maschili possa avvenire che il valore per un dato locus dato dai valori dei
cromosomi dell’individuo che li genera possa comparire il valore che indica la mutazione
al posto di quello normalmente previsto.
In precedenti lavori, come quella vista nel secondo simulatore citato nei capitoli prece-
denti vengono dati diversi valori di probabilita` per maschi e femmine mostrando uno
squilibrio nell’accumulo di mutazioni nel genoma dei due sessi.
L’implementazione avverrebbe dunque all’interno della procedura gametogenesys(
) e semplicemente, una volta ottenuto il gamete normalmente per ogni locus che puo`
contenere mutazione (quindi posizioni pari per i cromosomi L e dispari per cromoso-
mi R) viene casualmente determinato, secondo alcuni valori di riferimento parametro
del simulatore, se occorre o meno in quel locus una mutazione, se avviene il valore
precedente del locus viene sostituito con il valore che rappresenta la mutazione.
Questo tipo di implementazione e particolari valori dei parametri tipici del problema
consentono facilmente di adattare il nostro simulatore a tutta una serie di modelli di
teoria piu` a lungo termine.
6.2.2 Fattore di dominanza di un locus o di un cromosoma
Come abbiamo visto nel simulatore sviluppato per il caso del Carassius gibelio [2] le
formule usate per il calcolo della loci-fitness sono una versione lievemente modificata
di quella usata nel simulatore qui presentato
Dati i due vettori di lunghezza L che rappresentano i due cromosomi in esame l’ ed l”
ed un vettore r che rappresenta l’ambiente locus per locus viene valutata la fitness con
la funzione
f((l′i, l
′′
i ), ri) =

1 if l′i = l
′′
i = ri
1− δs if l′i 6= l′′i
1− s if l′i = l′′i 6= ri
(valore complessivo)
lf =
L∏
i=1
f((l′i, l
′′
i ), ri)
E quindi tramite un’apposita produttoria si ottiene il valore finale della fitness, il val-
ore s equivale al nostro delta locus non fit , il valore δs al valore delta locus partial fit
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, la cosa interessante che questo tipo di modellazione permette e` la possibilita` di pro-
durre invece che un generico valore δ un vettore ∆ ={ δ0 .. δL} in modo da sostituire
il caso di fitness parziale dei loci (uno fit ed uno unfit) con l’espressione 1- δis if l
′
i 6=
l′′i , questo per diversi valori dei δi puo` modellare un valore di dominanza tra i locus,
inoltre arricchendo il modello con opportune strutture dati (non solo un vettore ∆ ma
diversi oppure una matrice) e` possibile modellare non solo la dominanza tra alleli ma
anche tra cromosomi, e` possibile arricchire la procedura del calcolo della loci fitness
introducendo valori δLRi che descrivono e valutano la dominanza tra loci provenienti
da cromosomi L e cromosomi R.
Ad esempio potremmo decidere che un certo locus virtuale i rappresenti il tratto
“dimensioni” dell’esemplare, sappiamo che il rapporto di dimensioni delle specie e` LL <
LLR < LR < LRR < RR con le P. ridibundus piu´ grandi delle P. lessonae e le varie
sfumature della P. esculetus nel mezzo, il valore 0 del locus associato al cromosoma
R di un esemplare diploide LR ha un valore diverso dal valore 0 associato al locus del
cromosoma L e cosi come i valori nel caso di mutazioni, modellando opportunamente
uno specifico δLRi proprio del locus i-esimo e` possibile modellare questo specifico
fenomeno per esempio dando una dominanza del cromosoma R rispetto a quello L
sulle dimensioni dell’esemplare oppure lasciando il valore settato su 0.5 se si vuole
lasciare nessun rapporto di dominanza tra di essi e riportasi al caso base.
6.2.3 Fluttuazioni dell’ambiente
Come abbiamo visto sia nel lavoro sviluppato presso l’universita` di Pisa che quello di
Reyer e Som le variazioni dell’ambiente sono un fattore importante per un modello
sulle popolazioni e lo sviluppo del loro patrimonio genetico.
Nel primo lavoro proprio l’elemento su cui si teorizza , nel secondo lavoro viene preso
come valore 8000 per il numero di iterazioni sul quale far girare il simulatore ammet-
tendo quella come numero di generazioni intercorse dall’ultima era glaciale, quindi da
un grande cambiamento nell’ambiente che ha epurato le popolazioni europee su tutto
il continente e soprattutto nel centro-nord.
L’ambiente puo` essere descritto staticamente gia` nel nostro simulatore tramite varie
nicchie di adattabilita` sfruttando la struttura dati matriciale e quindi potrebbe essere
inserita una procedura che prende in input la matrice descrittrice dell’ambiente, un
tempo di stabilita` ed un eventuale vettore di dimensione sempre pari al numero dei
loci contenente la probabilita` che un dato elemento dell’ambiente venga complementa-
to, una sorta di “mutagenesi” dell’ambiente.
Un’altra modalita` potrebbe essere usare un vettore Π con differenti tempi di stabilita`
ognuno per ogni locus dell’ambiente.
Potremmo cosi modellare un sistema simile a quello del lavoro sul C. gibelio ponendo
lo stesso valore per ogni entry del vettore Π oppure diversificare i mutamenti per ogni
singolo valore dell’ambiente o ancora porre un valore stocastico a decidere l’eventuale
mutazione.
E’ anche possibile applicare nella procedura che calcola la fluttuazione dell’ambiente
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entrambi i vettori, lasciando che alcuni fattori mutino ciclicamente, altri mai ed altri
ancora solo con una certa probabilita` data.
Questa funzionalita` permetterebbe di estendere l’utilita` del simulatore usandolo per
simulazioni con un alto numero di generazioni tali da render credibile ed utile introdurre
la non immobilita` dell’ambiente e verificare cosi teorie a lungo periodo.
6.3 Concludendo....
In conclusione questo lavoro vuole dare al problema della modellazione dei sistemi della
P.esculentus l’approccio di un informatico che si avvicina alla biologia piuttosto che
di un biologo che si cimenta nell’informatica. La tesi ha voluto mostrare inizialmente
come si giunge alla creazione di un modello tramite l’acquisizione di un’idea del prob-
lema, l’approfondimento delle meccaniche salienti e la loro trasposizione nel codice.
Ho poi voluto effettivamente mettere alla prova questo strumento usandolo efficace-
mente per esplorare differenti problemi dei sistemi della rana verde: diffusione della
mutazione, sistemi puramente ibridi, selezione sessuale, dinamiche delle popolazioni
sotto condizioni mutevoli.
Alcuni dei risultati esposti hanno dato conferma alle sperimentazioni e ai dati raccolti
sul campo dai ricercatori, altri risultati possono dare spunti per future sperimentazioni
sul sistema in esame per creare nuove teorie sulle sue dinamiche.
Il codice del simulatore e` stato pensato e progettato per consentire facilmente l’intro-
duzione di altre meccaniche, parametri piu` dettagliati e un livello di risoluzione piu`
sottile se richiesto da nuove scoperte nel campo delle dinamiche della P.esculentus.
Ringrazio per l’aiuto ed il supporto il mio relatore Roberto Barbuti, i miei validi con-
siglieri per il codice Sascha Tetkov ed Alessandro Bompadre e, per la realizzazione dei
grafici, Alessandra Roticiani.
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